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In einer ersten Veröffentlichung!) habe ich die Entwicklungs- 
weise der Keimdrüsen unter dem Einfluss der Bedingungen des 
Experimentes dargestellt. Es sollte dadurch Klarheit über die 
Bedeutung der zahlreichen Erscheinungsformen und Grundlagen 
für deren sinngemässe Klassifikation gewonnen werden. Es folgt 
hier nun die Behandlung des Problems, welches den Ausgangs- 
punkt zu meiner Untersuchung bildete: Die Analyse der 
seschlechtsbestimmenden Faktoren. 

Meine Experimente liefern nur einen bescheidenen Beitrag 
zu der Frage der Geschlechtsbestimmung bei Fröschen, schliessen 
sich jedoch ausgedehnten früheren Untersuchungen über dasselbe 
Problem an. Diese wurden von Born begonnen und 1881 und 
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1882 von Pflüger fortgesetzt. Nachdem die bereits recht be- 
deutsamen Resultate dieser Forscher schon zum Teil wieder in 
Vergessenheit geraten waren, wandte im Jahre 1904 Richard 
Hertwig dem Problem von neuem seine Aufmerksamkeit zu, 
und bald stellte es sich heraus, dass die verschiedenen Frosch- 
arten ein ausgezeichnetes Material darstellen, um der noch heute 
im Mittelpunkt des Interesses stehenden Frage nach den geschlechts- 
bestimmenden Faktoren auf dem Wege des Zuchtexperimentes 
näher zu kommen. Seither wurde im Münchner zoologischen 
Institut fast ununterbrochen an der Lösung dieses Problems ge- 
arbeitet. In dieser Arbeit habe ich nun versucht, die sämtlichen 
bis jetzt erlangten Resultate zusammenzustellen und womöglich 
unter einheitliche Gesichtspunkte zu bringen. Den Tatsachen der 
Entwicklungsgeschichte, der Zuchtexperimente und der Natur- 
beobachtung suchte ich stets in gleicher Weise gerecht zu werden. 

Wie ich bereits am Schluss meiner ersten Veröffentlichung 
dargetan habe, ergab sich aus dem Studium der mikroskopischen 
Präparate, dass ausser den viel diskutierten Faktoren Erb- 
konstitution und Aussenbedingungen sich auch noch 
bestimmt lokalisierte Innenfaktoren an der Geschlechts- 
bestimmung beteiligen. Auf die Anwesenheit solcher Innen- 
faktoren wurde man früher bei Pflanzen aufmerksam. Es ist ja 
ohne weiteres klar, dass die Anordnung der männlichen und 
weiblichen Geschlechtsorgane monöcischer oder hermaphroditer 
Pfianzen weder durch Batesons noch durch Goldschmidts 
Erbformel erklärt werden kann; dass sie aber auch nicht durch 
den blossen Zufall bestimmt werden, zeigt eine gewisse Gesetz- 
mässigkeit, die sich darin zeigt, dass die weiblichen Organe in 
der Regel an den Stellen reichlichster Nahrungszufuhr stehen 
(z. B. an Sproßspitzen, deren Längenwachstum dann gehemmt 
wird). Diese Verhältnisse sind insbesondere von K. Goebel 
(1910) studiert worden, der bei der Besprechung der Moose zu 
dem Schlusse kommt: „Es treten also überall gemeinsame Züge 
hervor, die kausal offenbar bedingt sind dadurch, dass die Ent- 
stehung männlicher Geschlechtsorgane erfolgt unter Bedingungen, 
welche zur Bildung der weiblichen nicht hinreichen.“ 

Es ist mir eine angenehme Pflicht, auch an dieser Stelle 
Herrn Geheimrat Richard von Hertwig für sein fort 
währendes Interesse an meiner Arbeit danken zu können. 
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t 
I. Geschlechtsbestimmung durch Erbfaktoren. 
A. Historisches. 

Die Idee einer Geschlechtsvererbung findet sich schon bei 
Mendel; aber erst von neueren Erblichkeitsforschern, insbesondere 
von Bateson, erfuhr sie eine eingehende Verarbeitung. Man 
ging dabei von der Tatsache aus, dass in zahlreichen Fällen die 
Geschlechter ungefähr in einem Verhältnis von 1:1 auftreten. 
Dasselbe Zahlenverhältnis stellt sich bekanntlich bei der Rück- 
kreuzung eines Monohybriden mit seiner recessiven Stammform 
ein. Kreuzen wir z. B. rotblühende Erbsen (RR) mit ihrer weiss- 
blühenden Varietät (WW), so erhalten wir die heterozygote Form 
RW, welche rote Blüten bildet. Das Merkmal rotblühend erweist 
sich also als dominant gegenüber weissblühend. Bei der Rück- 
kreuzung von heterozygot Rot (RW) mit der Stammform homo- 
zygot Weiss (WW) erhalten wir eine Nachkommenschaft, die sich 
zu gleichen Teilen aus heterozygot-roten und homozygot-weissen 
Individuen zusammensetzt. 

Es liess sich nun leicht die Annahme machen, die Geschlechts- 
vererbung verlaufe ganz analog dieser Rückkreuzung. Je nach- 
dem das männliche oder das weibliche Geschlecht homozygot 
(resp. heterozygot) war, ergaben sich dann die folgenden Erb- 
formeln für die Geschlechtsfaktoren: 


( ; } 
2 g heterozygot ve = I: 0 — I, Dosen Al 


| 9 homozygot 
stets dominant. 


( ae) | 
09.) 3 homozygot \ S=MM;2o=FM. In diesem Falle 
J 


“ı 2 heterozygot 
ist F das dominante Merkmal. In beiden Formeln bedeutet M 
Männlichkeit, F Weiblichkeit. | 

Zahlreiche Bastardierungsexperimente und zytologische Unter- 
suchungen haben jetzt den Beweis erbracht, dass tatsächlich in 
vielen Fällen das eine Geschlecht stets heterogamet, das andere 
homogamet ist; und zwar findet sich die Heterogametie häufiger 
beim männlichen als beim weiblichen Geschlecht. Dagegen erwiesen 
sich diese einfachen Erbformeln als unzureichend. Sie konnten 
nicht in Übereinstimmung mit den Ergebnissen der Chromosomen- 
forschung gebracht werden. Besonders aber wurde ihre Unrichtig- 


keit durch den Nachweis erbracht, dass das homogamete Geschlecht 
1* 
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auch die Erbfaktoren, welche für das heterogamete Geschlecht 
charakteristisch sind, enthält, wenn auch meist in latentem 
Zustand. In der Erbmasse eines homogameten Weibchens findet 
sich also nicht nur der Komplex Weiblichkeit (F), sondern auch 
der Komplex Männlichkeit (M). Das geht aus folgenden Tatsachen 
hervor: 1. Aus den unbefruchteten Eiern der Bienenkönigin (die 
zweifellos homogametisch ist) gehen Tiere hervor, die männliche 
Geschlechtsprodukte erzeugen (Drohnen). 2. Homogamete Tiere 
übertragen die sekundären Geschlechtsmerkmale ihres hetero- 
gameten Elters auf die heterogameten Nachkommen. „Der Hahn 
überträgt die Eigenschaft guten Bierlegens auf seine Nach- 
kommenschaft .... tritt aber eine Fasanenhenne in eine Kreuzung, 
so führt sie den Schwanzschmuck des Männchens in diese ein“ 
(Goldschmidt, 1913). Die Männchen von Papilio memnon 
können unsichtbar die Färbung der verschiedenen Weibchentypen 
(Geschlechtspolymorphismus!) besitzen und sie auf ihre Nach- 
kommen übertragen; und zwar haben die Zuchtversuche ergeben, 
dass in einem Männchen höchstens zwei von den drei bekannten 
Weibehenformen latent vorhanden sind. (Das deutet darauf hin, 
dass der Faktor F in der Erbmasse des Männchens zweimal 
vorhanden ist.) 3. Die normalerweise latenten Faktoren können 
vorübergehend oder teilweise aktiviert werden. Bei Schmetter- 
lingen scheint durchgehend das weibliche Geschlecht hetero- 
gametisch zu sein. In ihren Kulturen erhielten aber Gold- 
schmidt und Poppelbaum nicht nur eynandromorphe 
Weibchen, sondern auch gynandromorphe Männchen. Ent- 
sprechende Beobachtungen am Vogelgefieder sind verschiedentlich 
mitgeteilt worden. Ähnliches ist auch von primären Geschlechts- 
merkmalen bekannt geworden. So scheint es gelegentlich vor- 
zukommen, dass in den Keimdrüsen männlicher (homogameter) 
Schmetterlinge Eier gebildet werden, 4. Die parasitische Form 
von Angiostomum nigrovenosum ist homogamet und hat voll- 
kommen das Aussehen von Weibchen. Doch produziert sie 
neben FKiern auch Spermien. Und durch Selbstbefruchtung 
liefert sie eine Nachkommenschaft, die sich aus (homogameten) 
Weibchen und (heterogameten) Männchen zusammensetzt. Die 
Anlagen für die charakteristischen Merkmale der letzteren (zum 
Beispiel Begattungsapparat) mussten also latent im Eltertier vor- 
handen sein. 
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Derartige Tatsachen waren es, die zur Ausarbeitung einer 
neuen Erbformel für die Geschlechtstaktoren führten. Unabhängig 
voneinander erfolgte sie durch Morgan (1911) und Goldschmidt 
(1912). Nach ihnen bestehen nun folgende Kombinationen: 

Sheterogamet \ & = FfMM (bildet Gameten FM und fM) 
“ ı? homogamet ; 2? = FFMM (bildet nur Gameten FM) 

2 & homogamet = FFMM (bildet nur Gameten FM) 

“ ı 2? heterogamet; ? = FFMm (bildet Gameten FM und Fm) 

In beiden Fällen bedeuten: F = Weiblichkeit, f = Fehlen 
dieses Faktors; M= Männlichkeit; m== Fehlen des Männlichkeits- 
taktors. 

Betrachten wir den ersten Fall: Heterogametie des Männchens, 
Homogametie des Weibehens. Es liegt hier nicht mehr der ein- 
fache Mendelsche Rückkreuzungstypus vor. Beide Geschlechter 
enthalten die beiden Erbfaktoren, aber in einem Fall dominiert 
Männlichkeit (MM über Ff), im anderen Weiblichkeit (FF über MM). 

Wie erklärt sich diese besondere Dominanzerscheinung ? 
Bisher erblickte man in den Mendelfaktoren fast ausschliesslich 
qualitative Werte. Goldschmidt wies nun in seiner grund- 
legenden I. Erblichkeitsstudie an Lymantria nach, dass einen 
Erbfaktor neben der Qualität auch noch eine bestimmte Intensität 
(Goldschmidt spricht von Potenzgraden und Potenzeinheiten) 
charakterisiert. Die Qualität eines Erbfaktors wird allgemein 
durch grosse und kleine Buchstaben dargestellt. Für die Bezeich- 
nung seiner Intensität wählt Goldschmidt meist Zahlen. (In 
manchen Fällen auch lediglich fettgedruckte Buchstaben für den 
Faktor mit höherer Potenz.) Diese Zahlen beziehen sich natürlich 
nicht auf ein absolutes Grundmass; sie sind bis zu einem gewissen 
Grade willkürlich gewählt, aber sie ermöglichen eine mühelose 
Vergleichung der verschiedenen Intensitäten eines Systems ab- 
hängiger Faktoren. | 

In Anlehnung an ein Beispiel von Goldschmidt wollen 
wir annehmen, die Intensität von M sei — 40, die von F = 60. 
Im heterogameten Geschlecht Ff MM übertrifft also die Gesamt- 
intensität der männlichen Faktoren die des einzigen weiblichen 
Faktors um 20 Einheiten; Männlichkeit ist hier epistatisch 
über Weiblichkeit. Umgekehrt ist im homogameten Geschlecht 
FF MM die Gesamtintensität der weiblichen Faktoren um 40 
grösser als die der männlichen: Weiblichkeit ist epistatisch. Die 
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Dominanzfrage wird also auf Grund von Intensitätsverhältnissen 
entschieden und statt von Dominanz spricht Goldschmidt in 
diesem Falle von Epistase. 

Goldschmidt macht ausserdem noch die Annahme, dass 
die Differenzen zwischen Männlichkeits- und Weiblichkeitsfaktoren 
einen gewissen Mindestwert, das epistatische Minimum, 
besitzen muss, wenn ein rein weibliches oder rein männliches 
Tier entstehen soll. Wird dieses Minimum nicht erreicht, so 
entstehen Gynandromorphe. In dem eben betrachteten Beispiel 
würden also gerade noch Weibchen und Männchen gebildet, wenn 
das epistatische Minimum 20 beträgt. Erfährt nun aber der 
Faktor F eine Verstärkung — etwa dadurch, dass wir mit einer 
Rasse, bei der F die Intensität 70 besitzt, kreuzen — dann werden 
wohl noch 50° Weibchen gebildet werden; statt Männchen 
werden aber Gynandromorphe entstehen, weil im hetero- 
gameten Geschlecht das epistatischa Minimum nicht mehr 
erreicht wird. 

Für den zweiten Fall, weibliche Heterogametie, männliche 
Homogametie, liegen die Verhältnisse ganz analog. Man hat 
jetzt natürlich für F und M solche Intensitäten anzunehmen, 
dass FF epistatisch ist über M, aber MM epistatisch über FF. 

Alle die Schwierigkeiten, die sich Batesons Formel gegen- 
über geltend machen, bestehen bei Goldschmidts Annahmen 
nicht mehr. Besteht das bleibende Verdienst Batesons in der 
Einführung des Heterozygotie-Homozygotie-Schemas, so ist es bei 
Goldschmidt besonders der Hinweis auf die Variabilität der 
Intensität der Erbfaktoren, welche allein die komplizierten Fälle 
mannigfach abgestufter Sexualität, wie wir sie bei Fröschen vor- 
finden, verständlich zu machen vermag. 


B. Die Lokalrassen von Rana temporaria und esculenta. 


Von jeher sind die Batrachier mit Vorliebe zum Studium 
der Frage nach den geschlechtsbestimmenden Faktoren verwendet 
worden. Naturgemäss wendeten aber die älteren Untersucher 
ihre Aufmerksamkeit fast ausschliesslich dem Problem der will- 
kürlichen Geschlechtsbestimmung zu, während erst in neuester 
Zeit von Rich. Hertwig und Goldschmidt die Analyse der 
Erbfaktoren in Angriff genommen wurde. Trotzdem können wir 
uns bei unseren Untersuchungen in weitem Maße auf die älteren 
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Zuchtresultate stützen, besonders auf jene von Pflüger und 
seinen Schülern. 

Pflüger kam auf den glücklichen Gedanken, Grasfrösche 
(Rana temporaria) von verschiedenen Lokalitäten zu beziehen, 
und zwar führte er in den Jahren 1881 und 1882 Kulturen, die 
aus Bonn, Utrecht und Königsberg stammten. Einige Zeit nach 
der Metamorphose wurden die jungen Fröschchen auf das Ge- 
schlecht hin untersucht. Dabei zeigten sich folgende Zahlen- 


verhältnisse: 
I, AS Kiel roms 


Zahl der & in °/o 


Utrecht 12—14 
Königsberg 48,5 
Bonn DD 


Pflüger liess nun an den betreffenden Lokalitäten frisch 
ausmetamorphosierte, also ungefähr halbjährige Fröschchen ein- 
sammeln. Das Geschlechtsverhältnis war in jedem Falle dasselbe, 
wie in den entsprechenden Kulturen. 


II. Eingefangene halbjährige Tiere. 


| a Of Zahl der unter- 
suchten Tiere 
Utrecht 132 459 
Königsberg 48,5 500 
Bonn 36,3—35,5 440 + 228 


Darüber konnte also kein Zweifel mehr bestehen, dass bei 
Grasfröschen Lokalrassen existieren, welche durch ein bestimmtes 
Sexualverhältnis charakterisiert sind. Pflüger verfolgte aber die 
Sache weiter und fand bei (III.) eingefangenen 1Y/sjährigen 
Fröschchen aus Bonn 49°/o Männchen (unter 253 untersuchten 
Tieren). Ausserdem liess er erwachsene Frösche in grosser Zahl 
einsammeln und unter diesen war durchgehend das normale 
Geschlechtsverhältnis festzustellen. (IV. Tabelle.) 

Bei der ungeheuren Überzahl der Weibchen unter den frisch 
metamorphosierten Utrechter Fröschehen musste es aber von vorn- 
herein als ausgeschlossen gelten, dass das Normaiverhältnis durch 
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grössere Sterblichkeit der Weibchen hergestellt werde. Pflüger 
vermutete daher, es werde sich nachträglich ein gewisser Teil 
von Weibchen in Männchen umwandeln. Auf diese Erwägung 
hin untersuchte er eine Anzahl dreijährige Utrechter Männchen 
und bereits im vierten fand er einen „Graafschen Follikel“ von 
0,15 mm Durchmesser. Diese Tatsachen führten Pflüger zu 
dem folgenden Schluss: „Bei den jungen Fröschen gibt es dreierlei 
Arten von Tieren: Männchen, Weibchen und Hermaphroditen. Im 
Laufe der Entwicklung verwandeln sich die Hermaphroditen in 
definitive Weibchen oder Männchen. Je nach dem Grad des 
Hermaphroditismus erscheint das männliche Geschlecht bald mehr 
bald weniger zurückgedrängt.“ Hätte Pflüger Konstitutions- 
tormeln für diese drei Arten aufgestellt, dann wären die Männchen 
etwa mit MM, die Weibchen mit FF und die Hermaphroditen mit 
MF dargestellt worden. Da sich nun, wie wir gesehen haben, 
herausgestellt hat, dass in typischer Weise auch jedes Männchen 
und Weibchen totipotent ist, d.h. den Männlichkeits- und den 
Weiblichkeitstaktor enthält, so kam der „Pflügersche Herm- 
aphrodit“ mehr und mehr in Misskredit. Ich werde indessen die 
Bezeichnung beibehalten und im Anschluss an Gold- 
schmidts System die Tiere als Pflügersche Herm- 
aphroditen bezeichnen, wenn die Differenz ihrer 
Weiblichkeits- und Männlichkeitsfaktoren das epi- 
statische Minimum nicht erreicht. Sie entsprechen also 
den gynandromorphen Tieren in Goldschmidts Lymantria- 
kulturen und ebenso allen richtigen Zwittern. Von letzteren 
unterscheiden sie sich aber dadurch, dass sie nicht Zwitterdrüsen, 
sondern Ovarien ausbilden; ich werde weiter unten versuchen, 
eine Erklärung für dieses eigenartige Verhalten zu geben.t) 


IV. Eingefangene erwachsene Frösche. 


& in % Zahl der unter- 

suchten Tiere 
Utrecht 48,8 297 
Königsberg 50 310 
Bonn 49,4 281 


!) Es ist also wohl zu beachten, dass die Pflügerschen Herm- 
aphroditen keine Zwitter im gebräuchlichen Sinne sind, denn viele besitzen 
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Von älteren Forschern liegen sonst keine so eingehenden 
Angaben wie die Pflügers vor. Aber es sind doch Anhalts- 
punkte vorhanden, die uns wenigstens über das Verbreitungs- 
gebiet der verschiedenen Rassen weiteren Aufschluss erteilen 
können. Die Arbeiten von Bouin und.C. K. Hoffmann über 
die Entwicklungseeschichte der Keimdrüsen von Rana temporaria 
lassen keinen Zweifel darüber aufkommen, dass beiden Forschern 
nur Larven mit Ovarien vorgelegen haben, typische Pflügersche 
Hermaphroditen. Dagegen verfügte v. Wittich (1853) über ein 
Material von männlichen und weiblichen Larven mit wohldifferen- 
zierten Hoden und Ovarien, was uns nicht mehr verwundert, wenn 
wir bedenken, dass er in Königsberg arbeitete. 

Alle neueren Untersuchungen, die hier in Betracht kommen, 
stammen von Richard Hertwig und seinen Schülern. Schmitt- 


V. Geschlechtsverhältnisse bei der Dorfener Rasse. 


Alter ab Zahl der Zahl der Um- Zahl der Zahl der 
Metamorphose 2 wandlungsformen ö untersuchten 
in Monaten. in °Jo in °/o in °/o Tiere 
0 85 = 15 225 
1! 55 — 115) 310 
2 d te) 167 390 
3 70 19, 15 332 
4 70 12 15 245 
6 64 18 13. oil) 
10 55 24 al 220 
12 54 24 22 210 
13 54 20 26 200 
14 54 15 ol 200 
15 53 1207. 35 150 
16 53 M 40 200 
15 52 4 44 120 
22 5% —— 48 200 


Zeit ihres Lebens stets nur Ovarien. Es sind sexuelle Zwischenformen, welche 
sich einerseits dadurch auszeichnen, dass in der Regel erst spät, metagam, 
über ihr definitives Geschlecht entschieden wird, und die sich andererseits 
von ächten Weibchen durch einen besonderen (geringeren) Ausbildungsgrad 
ihrer Ovarien unterscheiden. 
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Marcell arbeitete mit einem Material, das aus Dorfen (nord- 
östlich von München) bezogen wurde. Er verfolgte insbesondere 
den Vorgang der Umwandlung Pflügerscher Hermaphroditen 
in Männchen. Ich habe in der V. Tabelle seine Resultate 
zusammengestellt. Dabei bezeichne ich als Umwandlungsformen 
seine „Intermediären“, d.h. Tiere, deren Keimdrüsen noch den 
ursprünglichen ovarialen Charakter erkennen lassen, aber im 
Begriffe sind, sich in Hoden umzuwandeln. 

Neuerdings habe ich mit Grasfröschen aus Lochhausen (im 
Dachauermoos bei München), Irschenhausen (im Isartal, südlich 
von München) und dem Ursprungtal (in den bayrischen Alpen, 
Höhe 850 m) experimentiert. Bei mittleren Temperaturen lieferten 
die Lochhausener und Irschenhausener fast ausschliesslich Pflüger- 
sche Hermaphroditen, die Ursprungtaler dagegen waren schon 
lange vor der Metamorphose differenziert in 50°/o Männchen und 
50°o Weibehen. Rana temporaria scheint demnach in 
Norddeutschland (Königsberg) und in den Alpen 
(Ursprungtal) durch Lokalrassen mit frühzeitiger 
Geschlechtsdifferenzierung vertreten zusein. Inden 
Ebenen Mitteleuropas (Utrecht, Umgebung von München 
usw.) leben dagegen Rassen, welche vorwiegend 
Pflügersche Hermaphroditen bilden. Die Bonner Rasse 
stellt ein typisches Bindeglied zwischen den beiden Extremen dar. 

Über die Geschlechtsverhältnisse bei Rana esculenta geben 
bis jetzt nur die Arbeiten von Richard Hertwig und 
Kuschakewitsch Aufschluss. Hertwig machte die bedeut- 
same Entdeckung, dass man bei den Wasserfröschen die Pflüger- 
schen Hermaphroditen von den richtigen Weibchen morphologisch 
unterscheiden kann. Sie treten in zwei verschiedenen Formen 
auf. Die erste besitzt Keimdrüsen, welche den typischen Ovarien 
noch recht ähnlich sind; Hertwig charakterisiert sie als zylin- 
drische oder wurstförmige, schwach gewundene Wülste mit glatter 
Oberfläche, gegenüber den richtigen Ovarien: breiten, krausenartig 
gefalteten, grobkörnigen Blättern. Die Entwicklungsgeschichte und 
der innere Aufbau dieser Drüsen wurde von Kuschakewitsch 
studiert („Intermediäre Reihe“). Ich schlage für diese Form den 
Namen Hertwigsche Intermediäre vor und werde sie meist 
kurzweg Intermediäre heissen.!) Die Keimdrüsen der zweiten 


!) Vergleiche Anmerkung S. 22. 
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Form zeigen im wesentlichen die Gestalt und den Aufbau der 
noch nicht geschlechtlich differenzierten Organe. Aber es finden 
sich auch typisch weibliche Merkmale; so besitzen z. B. die Sexual- 
stränge Höhlungen (Ovarialtaschen). Diese Tiere sollen Hert- 
wigsche Indifferente geheissen werden. 

Wie bei den Grasfröschen sind auch hier Rassen mit verschieden 
starker Neigung für Bildung von Pflügerschen Hermaphroditen 
(gemeinsamer Ausdruck für Intermediäre und Indifferente) zu 
unterscheiden. Über ihre Verbreitungsweise sind wir aber noch 
wenig orientiert. 

Rana esculenta wird in einer Höhe von 1000 Metern kaum 
mehr vorkommen. Im Ursprungtal habe ich sie nie angetroffen. 
Dagegen soll Rana temporaria in 2600 Meter Höhe gefunden 
worden sein; neuerdings beobachtete Steiner, dass sie am 
Faulhorn noch in 2000 m Höhe laicht. 

Herrscht Analogie in der Verbreitungsweise der beiden Arten, 
dann haben wir die Wasserfrösche mit frühzeitiger Geschlechts- 
differenzierung an tiefer gelegenen Orten zu suchen, als die 
entsprechenden Lokalrassen der Grasfrösche. In der Umgebung 
von München hat Hertwig folgende Verhältnisse festgestellt: 
„Alle Kulturen, welche von Schleissheimer und Dorfener Material 
stammten, sowie die im Freien gesammelten Froschlarven und 
jungen Fröschchen zeigten den indifferenten Charakter. Im 
Gegensatz dazu war das Irschenhausener Material, gleichgültig, 
ob im Freien gesammelt oder nach künstlicher Befruchtung ge- 
züchtet, meist sexuell frühzeitig differenziert... . Von Lochhausen 
habe ich beiderlei Typen erhalten; doch überwogen .... die 
indifferenten Formen.“ — Schleissheim und Dorfen liegen in der 
grossenteils sumpfigen Ebene nördlich von München (Höhe 500 Meter), 
Irschenhausen im Isartal, südlich von München (Höhe 700 Meter; 
an diesem Ort sind also temporaria und esculenta durch gegen- 
sätzliche Typen vertreten). Lochhausen ist ein Ort am südlichen 
Rande des Dachauer Mooses, nahe dem hügeligen Gelände, in 
dem sich Irschenhausen befindet. Da die Frösche im Laufe des 
Sommers oft bedeutende Strecken durchwandern, ist es sehr 
wahrscheinlich, dass in Lochhausen eine ansässige Ebenen-hasse 
und eine zugewanderte Hügel-Rasse vermischt vorkommen. Ein 
klares Bild von der Verbreitungsweise von Rana esculenta können 
wir uns aber noch nicht machen; die ganze Umgebung von München 
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scheint mehr oder weniger den Charakter eines Übergangsgebietes 
zu tragen, und über weitere Lokalitäten sind wir bis jetzt wenig 
orientiert. 

Um mich kurz ausdrücken zu können, werde ich im folgenden 
von differenzierten Rassen sprechen, wenn bei der Meta- 
morphose das Verhältnis 50 8 : 50 2? vorliegt, dagegen von 
undifferenzierten Rassen, wenn vorwiegend Pflügersche 
Hermaphroditen vorhanden sind. 


©. Die Erbfaktoren und Rich. Hertwigs Kreuzungsexperimente. 


Wir wollen nun durch Aufstellung von Erbformeln die 
Rassenunterschiede genauer kennzeichnen und dann an Hand von 
Kreuzungsversuchen diese Formeln auf ihre Richtigkeit hin prüfen. 
Aus Gründen, die noch diskutiert werden sollen, muss Hetero- 
gametie des Männchens und Homogametie des Weibchens an- 
genommen werden. In der Schreibweise Goldschmidts würden 
also die Grundformeln lauten: 

Männchen —= MMFf 

Weibehen = MMFF 
dabei gelten im allgemeinen die Voraussetzungen, dass F>M 
under 0. 

Eine ungezwungene Interpretation der Geschlechtsverhält- 
nisse von Rana ist jedoch nur möglich, wenn an die Stelle von f 
[bedeutet das Fehlen von F| ein Weiblichkeitsfaktor F’ gesetzt 
wird, der sich von F nur durch die (in der Regel geringere) 
Intensität unterscheidet. Wir haben dann die neue Grund- 


formel: 
Männchen = MMFF‘ 


Weibchen = MMFF 
mit den Intensitätsverhältnissen 
KES>EM 
Is, 
ul >> 19% 
In einem Grenzfall, der aber kaum bei einer Lokalrasse 
von Rana verwirklicht sein wird, könnte F=M=F° sein. 
Das Männchen bildet Gameten MF und MF‘, welche die 
effektiven Werte F—M und M—F’ haben. Im ersten Fall über- 
wiegt der Weiblichkeitsfaktor und ich bezeichne die Differenz 
mit F”; im zweiten überwiegt der Männlichkeitsfaktor, die 


Studien über die Geschlechtsbestimmung bei Fröschen. 15 


Differenz sei dargestellt durch M‘. Das Weibchen bildet nur 
Gameten MF = FE‘. 

Durch Befruchtung entstehen die Kombinationen F' —- F” 
— a aa Me I UM. 

Bei differenzierten Rassen besitzen F‘ und M“ Intensitäten 
von der Art, dass Weibchen und Männchen entstehen. Bei den 
undifferenzierten dagegen sind die Intensitäten geringere. Im 
oben erwähnten Grenzfall würden F‘'‘ und M‘' gleich Null werden; 
also: F'' —= Fo und M” = Mo |sobald der bestimmte Wert der 
Intensität gegeben ist, lasse ich die allgemeinen Indices fallen]. 
Von hier aus lässt sich dann eine Reihe von Typen mit immer 
ausgesprochener erblich festgelegter Geschlechtstendenz aufstellen. 
Beim nächstfolgenden Typus mögen z. B. aus der Befruchtung 
Eier folgender Konstitution hervorgehen: F"—=F2 und M"—=M3, 
d. h. die eine Hälfte der jungen Generation besitzt eine geringe 
Neigung nach Weiblichkeit hin, die andere Hälfte eine ebensolche 
nach Männlichkeit gerichtete. Das Zustandekommen dieser beiden 
Eisorten setzt natürlich voraus, dass mütterlicherseits Gameten 
F” = Fı und väterlicherseits Gameten F’—=Fı und M’=M3 
gebildet wurden. — Nach diesem wird die Tabelle I ohne weiteres 
verständlich sein, die sechs derartige, aufeinander folgende Typen 
darstellt. 


ITa,loellle IE 
n I I IN IV vom 
US n 
kr erarbeitet eleies 
( j \ I, . I G in Toa|N V - IM4r 
Gameten . . ! Fo/Mo|Fı|M3|F2 Me|F3|M9|Fa|M12|F5 M15 
( 


Fo Fo In Fa|F2a|F3|F3|F4|FAa/F5|F5 


befruchtetes Hi |Fo|Mo BeIM> F4|Ma|Fe\Me|Fs Ms|FioMio 


Das epistatische Minimum sei sieben Intensitätseinheiten. 
Daun werden also die Typen I-IV Pflügersche Hermaphro- 
diten, dagegen V und VI Männchen und Weibchen liefern. Um 
den Besonderheiten der verschiedenen Lokalrassen gerecht zu 
werden, genügt die Annahme, dass sie sich im Gebiet der Typen 
III—V bewegen. Für die folgenden Analysen werden wir nur 
ein Mittelglied noch beizuziehen haben, das in Tabelle II als 
Typus IVa eingetragen ist; der erste Typ einer differenzierten Rasse. 
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Tabelle IM. 
2 III IV IVa V 
Ss [ 
ur See © |< 
BR | Fa |Me |Fs | M9 |F3; Mio5| Fı |Mı2 
"Res Re Es ma Mas a RI 
befruchtetes Eil Fa | Ma | F6 | Me | FE7 |M7 Es | M3 


Eine erste Probe auf die Richtigkeit dieser Annahmen wird 
sich aus Bastardierungen ergeben müssen. Dabei sind folgende 
zwei charakteristische Fälle möglich: 

1. 2eIIIx &V gibt 50° &:50°% H (Pil. Hermaphroditen) 

denn 2 III bildet Gameten F>2, F2 

See: „ Mı2, Fa 
folglich ist die Konstitution der befruchteten Eier: M 10 = d' und 
a ==.lal, 
TS Et 
denn 2 V bildet Gameten F4, F4 

EM BR He Me, F2 
also Konstitution der befruchteten Eier: M2 —=H und F6 —H. 

Ich habe selber keine Bastardierungen ausgeführt; Rana 
temporaria würde sich dazu auch sehr wenig eignen. Aber von 
Rich. Hertwig liegen zahlreiche und äusserst mannigfaltige 
derartige Versuche vor (an Rana esculenta angestellt), und diese 
liefern eine überraschende Bestätigung der gemachten Annahmen. 

Die auffälligste Konsequenz der gemachten Annahmen ist 
die, dass in einigen Fällen wohldifferenzierte Männchen und Herm- 
aphroditen in gleicher Zahl auftreten müssen. Tatsächlich führt 
Hertwig (1912) auch nicht weniger als acht derartige Ergeb- 
nisse auf; sie entsprechen also dem dargestellten Beispiel 1. 

Aber auch das Beispiel 2 findet sich oft realisiert. Fürs 
erste müssen wir uns vergewissern, dass das Weibchen wirklich 
dem Typus V angehört. Das kann geschehen, indem ein Teil der 
Eier mit Samen von Männchen differenzierter Rasse (Typus V) 
befruchtet wird. — In einem Falle hat Hertwig die Eimasse 
eines Lochhausener Weibchens in fünf Portionen geteilt und mit 
dem Samen von drei Lochhausener (Lı-3), einem Florentiner (F) 
und einem Dorfener (D) Männchen befruchtet. Die Nachkommen- 
schaften zeigten folgende Geschlechtsverhältnisse: 
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Männchen Nachkommen 
F DO 2 52) OU DOSE 
Li HI BONO 
L2 7 SE 


L3 3.88 190 

D SEE SESRIOMEN 
Wir können bei der Betrachtung der Bastardierungsresultate ganz 
allgemein die Formen, welche nur in geringer Zahl vertreten sind, vernach- 
lässigen, denn offenbar sind sie nur unter dem Einfluss sekundärer Ein- 
wirkungen entstanden. Auf diese Faktoren, welche die Umwandlung der 
Pflügerschen Hermaphroditen in geschlechtlich wohldifferenzierte Tiere — 

‚oder umgekehrt — bewirken, kommen wir später zu sprechen. 


Das Resultat des vorliegenden Experimentes ist aiso dieses: 
Das Lochhausener Weibchen lieferte mit den Männchen F, Li 
und L2 geschlechtlich differenzierte Nachkommen, mit L3 und 
D dagegen Pflügersche Hermaphroditen. Demnach gehören 
zweifellos das Weibchen und die drei ersten Männchen der 
differenzierten Rasse an (Typus V). Das Zuchtergebnis mit den 
Männchen L3 und D erklärt sich unter der Annahme, dass letztere 
dem Typus III angehören (Beispiel 2). Dass diese Annahme 
gerechtfertigt ist, geht aus zwei weiteren Kulturserien hervor. 
Es wurden nämlich mit dem Samen der verwendeten Männchen 
noch die Eier von zwei weiteren Weibchen befruchtet, welche 
sich danach als der undifferenzierten Rasse angehörend auswiesen. 
Mit den drei ersten Männchen gekreuzt, ergab sich stets eine Nach- 
kommenschaft von Männchen und Hermaphroditen (Beispiel 1), ') 
mit den zwei letzten dagegen eine solche, die ausschliesslich aus 
Hermaphroditen bestand. Das Resultat steht in bester Über- 
einstimmung mit unseren Erwartungen. 


I NN 


r Nachkommenschaft Nachkommenschaft 
Männchen 


des 1. Weibchens des 2. Weibcehens 
F == 49 &: 44 H 102782987 H 
Lı == GIB AINTSCH 71025165 Hi 
L2 == IO0R SI Dr Ei — 
Ira DEIDDGE EN — 
D — ale 99 H 


!) In den beiden Kreuzungen mit Männchen Lı weichen die Geschlechts- 
ziffern erheblich von dem theoretisch zu erwartenden Verhältnis (50 &:50 H) 
ab. Ob das nur auf einem Zufall beruht, wird kaum zu entscheiden sein. 
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In der Tabelle IE A sind diese sämtlichen Kombinationen 
noch einmal dargestellt. Die Pflügerschen Hermaphroditen sind 
bezeichnet mit J (Hertwigsche Indifferente) und T (Hertwig- 
sche Intermediäre). Die Bezeichnungen für die Elterntiere sind 
folgendermassen zu verstehen. F 3 V bedeutet: -Florentiner 
Männchen, Rassetypus V. L ? III bedeutet Lochhausener Weibchen, 
Rassetypus III; usw. (D = Dorfen). 


Tabelle IIIA. 


" FeV L&EV Dov (Dam S op 


LeV 152 6:522:2]| 111 &:1012 |67& 792:3) 3% :192:130) 38:11 2:19) 
LeIIl| 94:4) 69:1 | OA 58: 220T 13:31T 
LellI 1928:98) | 70:16) 99 T 


Die Verteilung von Intermediären und Indifferenten erscheint 
auf den ersten Blick unverständlich. Hinsichtlich der Ausbildung 
der Keimdrüsen stehen doch die Intermediären den Weibchen 
viel näher als die Indifferenten.') Nach Tabelle IIT A scheinen 
aber Intermediäre aufzutreten, wenn der Weiblichkeitsfaktor das 
epistatische Minimum weit unterschreitet; in den Fällen, wo er 
ihm nahe kommt, entstehen Indifferente. Es sind aber diese 
Verhältnisse ganz anders aufzufassen, wie folgende Überlegung 
zeigt. Indifferente beobachtet man recht häufig beim Fxperi- 
mentieren, und zwar treten sie in den Kulturen auf, welche 
unter extremen Bedingungen gezüchtet werden. Hertwig und 
Kuschakewitsch haben uns mit der interessanten Tatsache 
bekannt gemacht. dass in den Überreifekulturen von Rana escu- 
lenta die Keimdrüsen sehr lange auf dem indifferenten Stadium 
verharren; bei Rana temporaria fand ich gleiche Verhältnisse. 
Ausserdem fand ich immer einige Indifferente in meinen Kälte- 
kulturen; ähnliche Beobachtungen teilte bereits Hertwig mit 
(1912, S. 101). Die Annahme, dass Kreuzung zwischen Lokal- 
rassen ähnlich wirkt wie Kälte und Überreife, ist naheliegend. 


Da in Lochhausen (von diesem Ort stammen das Männchen und beide Weibchen) 
beide Arten von Lokalrassen vermischt vorkommen, liegen hier möglicher- 
weise Bastarde vor und es könnte sich um eine komplizierte Spaltungs- 
erscheinung handeln. 


!) Vergleiche Anmerkung S. 22. 
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Sie scheint auf die Entwicklung der Keimdrüsen einen hemmenden 
Einfluss auszuüben, so dass Pflügersche Hermaphroditen (Tiere 
ohne scharf ausgeprägte Sexualität!) besonders lange den indiffe- 
renten Zustand beibehalten. ; 

Mit dieser Auffassung steht die Tabelle IITA in bester 
Übereinstimmung: Pflügersche Hermaphroditen erscheinen als 
Indifferente, wenn sie aus einer Kreuzung von Typus \ mit 
Typus III hervorgehen; dagegen sind sie Intermediäre, wenn 
beide Eltern dem Typus III angehörten. 

Die Tabelle HIB stellt eine weitere Kreuzungsserie von 
Hertwig dar (J — Irschenhausen). Sie ist besonders dadurch 
interessant, dass sich die drei Weibchen dem ersten Männchen 
gegenüber gleichartig verhalten, obgleich das letzte eine besondere 
Konstitution besitzt, wie sich durch die Befruchtung mit LZIVa 
und J = IVa feststellen lässt. 


INaybreiikezIleB: 


FSV Lg IVa Jg IVa Jg Il 
Je Wa 140 3 :1422 52 3:34 9 1123:972 109 J 
Je Wa 673:68 9 162 8:1142:2) 1628:11492:4]J 15:4) 
JEW 523:502 54 8:69] 54 8:12:71) 33:19:64] 


Die Tatsache, dass sich die äusserst mannigfaltigen Bastar- 
dierungsergebnisse mit meinen Annahmen in vollkommene Über- 
einstimmung bringen lassen, spricht sehr für die Richtigkeit dieser 
Interpretation. Doch muss noch auf einen Mangel aufmerksam 
gemacht werden. Theoretisch wäre nämlich noch der folgende 
Fall möglich: 2 V x g IVa gibt 50° H : 50°/o 9, 

denn 2 V bildet Gameten Fa, Fı4 
el\ay ® M 10,5, F35 
also Konstitution der befruchteten Eier: M Bar Henna. 

Ein gleiches Resultat liefert die Kreuzung $ V x @ W. 
Nun ist ja nicht ausgeschlossen, dass diese Kombination in 
Hertwigs Kulturen fehlte; das ist aber doch unwahrscheinlich. 
Ich glaube eher, dass für Männlichkeits- und Weiblichkeitsfaktor 
verschiedene epistatische Minima anzunehmen sind. Halten wir 
für den letzteren an der Zahl 7 fest, so könnte das epistatische 
Minimum für den ersteren bei 5 liegen. Vom theoretischen 


Standpunkt aus wird sich gegen eine solche Annahme nichts 
Archiv f. mikr. Anat. Bd.86. Abt. II, 2 
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einwenden lassen; um so. weniger, als F und M doch ganz ver- 
schiedene Qualitäten darstellen. Es liegen aber Tatsachen vor, 
die diese Vermutung stützen. Von den bisher betrachteten 
Kombinationen würde bei der neuen Voraussetzung nur eine 
einzige ein neues Resultat liefern: Typus IV würde eine Stellung 
zwischen undifferenzierter und differenzierter Rasse einnehmen, 
denn das Weibchen bildet Gameten F3, F3 
„„ Männchen ,, Ri Ms, F3 

also Konstitution der befruchteten Eier: M6 =d und F6 —=H. 

Existieren aber in Wirklichkeit Rassen, welche bei Reinzucht 
Männchen und Hermaphroditen im Verhältnis von 50 : 50 liefern ? 
Hertwigs Experimente verneinen wenigstens diese Frage nicht; 
jedenfalls erscheint jetzt die Interpretation der Tabelle IIB 
natürlicher, wenn wir bei gleicher Reihenfolge die Tiere folgender- 
massen den Typen zuteilen: Männchen: FE V, LIV, JIV, JII; 
Weibchen: JV, JV, JIV.!)) Für das Vorkommen der in Frage 
stehenden Rasse spricht auch das Geschlechtsverhältnis, das 
Hertwig bei eingefangenen jungen Fröschen aus Lochhausen 
feststellte: 94 &:157 J:22 2. Dieses Gesamtresultat könnte 
z.B. aus folgenden drei Teilen bestehen: 22 4:22 2 (Typus V) 
+72 8:72 J (Typus IV) + 83 J (Typus III). Allerdings muss 
die Zahl der Männchen in Lochhausen schon ohnehin grösser sein 
als die der Weibchen, weil jedenfalls auch im Freien die Kreuzung 
Sg V x 2 III vorkommt, welche Männchen und Hermaphroditen 
liefert. Endlich sind hier noch die Rassen von Rana temporaria 
näher zu betrachten. Bereits Pflüger kam zu dem Resultat, 
dass morphologisch Hermaphroditen und Weibchen nicht unter- 
schieden werden können. Meine entwicklungsgeschichtlichen 
Untersuchungen haben ganz dasselbe Resultat ergeben. Ein 
Vergleich ergibt nun, dass die einzige hier vorkommende Form 
von Ovarien jener der Hermaphroditen (Intermediären) von Rana 
esculenta sehr ähnlich ist (wenigstens zur Zeit der Metamorphose 


') Unerklärt bleibt dann nur, warum das Weibchen J IV mit den 
Männchen L IV und J IV Indifferente liefert, während doch Intermediäre 
erwartet werden sollten. Jedoch sind die Unterschiede zwischen den beiden 
Formen der Pflügerschen Hermaphroditen so sehr durch die mannig- 
fachsten Übergänge verwischt, dass eine genaue Klassifikation oft zur 
Unmöglichkeit wird (vgl. Hertwie, 1912, S.87); es kann darum diese 
Unstimmiekeit füglich vernachlässigt werden. 
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und in den ersten darauf folgenden Monaten). Das scheint also: 
darauf hinzuweisen, dass bei temporaria nur die Rassetypen III 
und IV (mit den verbindenden Zwischenstufen) vorkommen, 
während sich esculenta bis zum Typus V differenziert hat. 

Die mannigfaltigen Geschlechtsverhältnisse bei Fröschen, 
soweit sie durch Erbfaktoren bedingt sind, gestatten also eine 
einheitliche und einfache Betrachtungsweise. Die Rassen von 
Ranaesculentaentsprechen den Typen 1Il bisV(TabellenI 
und ID), jene vonRanatemporaria den Typen IlIbisIV, 
wobei stets das epistatische Minimum für Männlich- 
keit M = 5 under Weiblichkeit HR —Zrebrenraene 

Bis dahin operierten wir der Kürze halber nur mit den 
Differenzen zwischen den totalen Faktoren Männlichkeit und 
Weiblichkeit. Es sei hier nur kurz angedeutet, welche Anordnung 
der totalen Faktoren M und F mir am wahrscheinlichsten er- 
scheint. Unter Berücksichtigung der Werte in Tabelle I ist die 
Tabelle IV aufgestellt. Um bequem arbeiten zu können, wurden 
nur ganze Zahlen verwendet. Das Prinzip, welches diesen An- 
nahmen zugrunde liegt, ist vielleicht aus der Tabelle V noch besser 
ersichtlich. (Damit die Resultate dieselben bleiben wie nach 
Tabelle IV, müssen jetzt auch die epistatischen Minima kleiner 
gewählt werden; sie liegen jetzt ungefähr bi M — 4 und 
I 0.) 

Die Tabelle V besagt folgendes. Die Morgan-Gold- 
schmidtsche Formel FFMM — Weibchen, FFMM = Männchen 
(wobei f das Fehlen von F bedeutet), hat nur in einem — aller- 
dings sehr verbreiteten — Grenzfall Gültigkeit (Typus VI). In 
diesem Fall wird das Geschlecht meistens ausschliesslich von den 
Erbfaktoren bestimmt. Im andern Grenzfall (Typus I) bestehen 
zwischen Geschleentsbestimmung und Verteilung der Geschlechts- 
faktoren keine Beziehungen. Über das Geschlecht wird erst im 
Verlaufe der individuellen Entwicklung entschieden. Die 
Reihe II bis VI bringt zum Ausdruck, in welcher Weise Schritt 
für Schritt die Geschlechtsbestimmung mit dem Prozess der 
Gametenbildung vereinigt wird. Offenbar handelt es sich dabei 
um einen phylogenetischen Prozess. Die Geschlechtsbestimmung, 
welche ursprünglich ganz von Aussenfaktoren abhängig ist, wird 
nach und nach Gegenstand der Vererbung. Es geschieht das so, 
dass der eine Geschlechtsfaktor (in unserem Fall F, beim Abraxas- 
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typus M) in gewissem Sinne unsymmetrisch verteilt wird; in einem 
Viertel der gebildeten Gameten — in der Hälfte der männlichen 
Gameten — erscheint er geschwächt, in den übrigen Gameten 
dagegen etwas verstärkt. 

Diese Auffassungsweise steht in guter Übereinstimmung mit 
den Ergebnissen der Heterochromosomenforschung. Nach den 
Untersuchungen von Wilson und anderen kann es keinem 
Zweifel mehr unterliegen, dass phylogenetisch der Protenortypus 
(Chromosomenkonstitution: 9 —= X0, 2 —= XX) durch Vermittlung 
des Lygaeustypus (? = XY, ? = XX) aus Formen ohne Hetero- 
chromosomen (also & = XX, @ = XX) hervorgegangen ist. 
Allerdings ist es fraglich, ob die beiden phylogenetischen Vorgänge 
streng parallel verlaufen. Manches spricht dafür, dass die Ver- 
änderungen der Intensitäten der Erbfaktoren jenen der Chromo- 
somengrössen vorausgehen. 

Zum Schluss sei noch daran erinnert, dass nach Gold- 
schmidt die „Potenz (der Geschlechtsfaktoren) ebenso wie jede 
andere Eigenschaft der Fluktuation unterworfen ist.“ Der Erb- 
faktor zeichnet sich innerhalb einer Rasse nicht durch eine un- 
veränderliche Intensität, sondern durch eine bestimmte Variations- 
‚breite aus. Diese Variationsbreite muss aber eine relativ geringe 
sein, wie daraus hervorgeht, dass Kulturen, die unter sehr gleich- 
'mässigen und annähernd optimalen Bedingungen gezüchtet werden, 
sich stets aus gleichartig ausgebildeten Tieren zusammensetzen. 
(nur Weibchen oder nur Hermaphroditen oder 50° &:50°lo 2 
usw.). Die grosse Mannigfaltigkeit, die sich oft beim Auszählen 
von Kulturen zeigt, beruht nur zu einem sehr geringen Teil auf 
erblich gegebenen Unterschieden; sie ist vor allem ein Produkt 
‚der Aussenbedingungen. 

D. Literatur. 

Goldschmidt hat (1912, 1913) eine Interpretation von 
Hertwigs Bastardierungsexperimenten gegeben, die sich von 
der meinen in zwei wichtigen Punkten unterscheidet. 1. Er 
lest die Annahme zugrunde, das weibliche Geschlecht sei das 
heterogamete. Dadurch wird aber einerseits das Verständnis des 
auffälligsten Hertwigschen Zuchtresultates (50 &:50 H) un- 
möglich. Andererseits sollte man nun oft das Ergebnis 50 2:50H 
erwarten, das aber, wie oben erwähnt, in Hertwigs Kulturen 
vollkommen fehlte. — Es ist also kaum mehr zu bezweifeln, 


(8) 
[S9) 
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dass bei Rana das männliche Geschlecht heterogamet ist. 
2. Goldschmidts Interpretation basiert auf der Erbformel, 
die an Lymantria gewonnen wurde, und die (bei der Annahme 
männlicher Heterogametie) lautet: d' = FIMM; 2 = FEMM. 
Dabei bedeutet f das vollständige Fehlen des Weiblichkeitsfaktors. 
Die Intermediären werden einfach als Weibchen aufgefasst.') 


!, Pflüger unterschied meistens nicht zwischen Hermaphroditen und 
Weibchen, sondern nannte alle Tiere mit Ovarien Weibchen; auch ich tue 
das oft, weil es eben bei temporaria unmöglich ist, dem einzelnen Tier 
anzusehen, ob es ein Pflügerscher Hermaphrodit oder ein Weibchen ist 
Hertwig bezeichnete auch die von Kuschakewitsch und mir Inter- 
mediäre genannten Tiere als Weibchen; aber sowohl aus Hertwigs 
statistischen und morphologisch-beschreibenden Angaben, wie auch aus der 
Beobachtung von Kuschakewitsch, dass sich ein Teil 
dieser Tiere in Männchen umzuwandeln pflegt, scheint mir 
hervorzugehen, dass wir es hier mit typischen Pflügerschen Hermaphro- 
diten zu tun haben. 

Wie mir Herr Geheimrat von Hertwig mitteilt, muss er daran 
festhalten, dass die Vertreter der fraglichen Form richtige Weibchen seien. 
Denn nach seinen Erfahrungen erscheint es als ausgeschlossen, dass noch 
eine Umwandlung in Männchen stattfinden könnte. — Allerdings ist es nicht 
durchaus sicher, dass Kuschakewitschs Intermediäre und Hertwigs 
„Weibchen mit zylindrischen ete. Ovarien“ identisch sind; leider können die 
beiden Materialien nicht mehr miteinander verglichen werden. Für eine 
Identität sprechen aber die Zeichnungen von Kuschakewitsch, welche mit 
der Schilderung von Hertwig in bester Übereinstimmung stehen (vgl. unsere 
Tafelfig. 1a und lc). Die Unterschiede in der äusseren Form der Keimdrüsen 
typischer Weibchen und der „Intermediären“ sind übereinstimmend nach Hert- 
wig und Kuschakewitsch darauf zurückzuführen, dass 1. die Höhlungen 
in den Sexualsträngen (Ovarialtaschen) bei den Intermediären sehr viel 
kleiner sind als bei den Weibchen differenzierter Rasse, 2. die Keimdrüsen 
der Intermediären sehr viele Vermehrungszellen und jüngste 
Oocyten (Einester, Pseudoreduktionsstadien), dagegen wenig ältere, 
grosse und dotterreiche Eier enthalten, während bei den Weibchen der 
differenzierten Rasse das Verhältnis ein umgekehrtes ist (vgl. Kuschake- 
witschs Photogramme 102, 103 mit 9%, 91). Wir haben noch keine zu- 
verlässigen Angaben darüber, von welchem Stadium weg eine Umwandlung 
von Ovarien in Hoden nicht mehr stattfindet. Jedenfalls lässt sich diese 
Umwandlung noch monatelang nach der Metamorphose an nahezu typischen 
Ovarien beobachten (Witschi, 14, S. 66). 

Alle diese Erscheinungen : grössere Teilungsfähigkeit der Keimzellen, 
langes Verharren der Keimzellen auf dem Vermehrungsstadium, verzögerte 
Dotterbildung und geringe Entfaltung der (sekundären) Genitalhöhlen erinnern 
an die im Hoden zu beobachtenden Zustände und sind offenbar bedingt durch 
den Umstand, dass das epistatische Minimum weder von Männlichkeit noch 
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Indem nun der Faktor F so sehr verstärkt erscheint, dass F 
sogar kräftiger ist als MM, sollen die Kulturen mit 100°) 
„Weibchen“ entstehen. Da aber F im homogameten wie im 
heterogameten Geschlecht verstärkt auftreten 'müsste, so sollte 
man erwarten, dass sich die Hälfte der Tiere durch besonders 
gut entwickelte Ovarien auszeichnen würde (zum selben Resultat 
führt natürlich die Annahme, dass die Faktoren F normal, M 
dagegen geschwächt auftreten). Dem entsprechen aber die wirk- 
lichen Verhältnisse nicht: die sämtlichen 100°%o zeigen gleich- 
artig ausgebildete Keimdrüsen, und zwar sind es eigenartig 
entwickelte Ovarien, welche die Intermediären als sexuelle 
Zwischenstufen — Pflügersche Hermaphroditen — erscheinen 
_ lassen (vergl. Anmerk. Seite 22f.). Diese Gleichartigkeit kann 
nur verständlich werden, wenn man an die Stelle von f einen 
bestimmten Wert setzt, der dem von F ziemlich nahe kommt. 
In der Literatur ist mir bisher nur ein Fall aus zoologischem 
Gebiet begegnet, der den Hertwigschen Bastardierungsexperi- 
menten entspricht. Es sind die Beobachtungen des Fischzüchters 
Thumm an lebendgebärenden Kärpflingen. Die wichtigsten 
Resultate beschreibt er folgendermaßen: „l. Anfang dieses Jahres, 
Mitte Februar, nahm ich fünf grosse Weibchen und gab ihnen 
ein junges, etwa halbgrosses Männchen zur Befruchtung; 
Resultat: 85°o Männchen. 


2. Den andern fünf grossen Weibchen gab ich eines von 
jenen bei den meisten Cyprinodonten bekannten Männchen, welche 
vom normalen Typ insofern abweichen, als sie sehr spät das 
Kopulationsorgan ausbilden, also dem weiblichen Typ lange Zeit 
sehr ähnlich sehen, und vor allem zur Zeit der Umwandlung der 


von Weiblichkeit erreicht wird. Der Umstand, dass während und nach der 
Metamorphose Hertwigs Tiere sich vorwiegend schon als richtige Weibchen 
repräsentierten, beweist keineswegs, dass sie bei ihrer Entstehung (d.h. ihrer 
Erbkonstitution nach) auch Weibchen und nicht Pflügersche Hermaphro- 
diten im oben (8. 8) definierten Sinne waren. Denn es ist gerade das 
auffälligste und einwandfreieste Resultat meiner Temperaturversuche (mit 
temporaria), dass unter optimalen Bedingungen die undifferenzierten Rassen 
100° Weibchen liefern, unter ungünstigeren Verhältnissen dagegen mit 
grösster Regelmässigkeit auch Männchen entstehen lassen (S. 33f., Kulturen B). 
Da Hertwig seine Kulturen (abgesehen von den Kälteversuchen, die hier 
nicht in Betracht kommen) stets unter sehr günstigen Bedingungen hielt, 
ist der ausgesprochen weibliche Charakter dieser Form wohl verständlich. 
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Analflosse in das Kopulationsorgan grösser sind als gleichalterige 
Weibchen, während der normale männliche Typus bei allen mir 
bis jetzt bekannten Lebendgebärenden wesentlich kleiner als das 
Weibchen ist und auch im Alter kaum so gross als dieses wird. 
Das Resultat dieser Befruchtung (grosse Weibchen X übergrosses, 
spät reif gewordenes Männchen) war: 76°/o Weibchen. 

3. Fünf mittelgrossen Weibchen gab ich ein bedeutend 
grösseres (derartiges wie ad 2) Männchen zur Befruchtung; das 
Resultat war: 92°/o Weibchen. 

4. Den restlichen fünf mittelgrossen Weibchen gab ich ein 
normales, dazu passendes, also kleineres Männchen. Das Resultat 
war: 55°%o Männchen. 

Bemerkt sei dabei, dass die zu diesen Versuchen benutzten 
Männchen und Weibchen etwa gleichaltrig sind.“ 

Die bekannten Lymantria-Experimente Goldschmidts 
zeigen insofern etwas ganz anderes, als die sämtlichen Rassen des 
Schwammspinners dem Typus VI (Tabelle IV; jedoch Abraxas- 
Typ) angehören und nur verschiedene Variationen desselben dar- 
stellen. 

Eine eingehende Besprechung der botanischen Arbeiten 
würde hier zu weit führen. Es sei nur an dem Beispiel der 
Corrensschen Bryonia-Versuche gezeigt, wie ganz besonders 
im Pflanzenreich das hier entwickelte Prinzip eine weitgehende 
Anwendung wird finden können. Angenommen, die hermaphrodite 
monöcische Bryonia alba gehöre dem Typus I (Tabelle IV) an, 
die diöcische B. dioica dagegen dem Typus VI. Dann müssen 
die beiden möglichen Kreuzungen folgende Resultate liefern (das: 
epistatische Minimum sei für FundM = 7): 

1. alba 2 x dioiea 8 gibt 50% Ms — 50 aRsz He 

3. alba & X dioica ? gibt 100° Fs =H. 

Beidemal neigen die Hermaphroditen stark zu Weiblichkeit 
hin, indem die Intensitäten ihrer Geschlechtsfaktoren vom epi- 
statischen Minimum für Weiblichkeit nur zwei Einheiten entfernt 
bleiben, vom epistatischen Minimum für Männlichkeit dagegen 
deren 12. Die Hermaphroditen werden also einen vorwiegend 
weiblichen Charakter aufweisen. In Wirklichkeit erschienen an 
Stelle der zu erwartenden Hermaphroditen Weibchen, welche 
aber häufig einige bald verdorrende männliche Blütenstände 
erzeugten. 
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II. Geschlechtsbestimmende Aussenfaktoren. 


Nach Pflügers Angaben soll unter den erwachsenen 
Fröschen aller Lokalitäten das Geschlechtsverhältnis 50 & : 50 2 
annähernd hergestellt sein. Nach meinen Beobachtungen muss 
ich aber annehmen, dass im Ursprungtal die Männchen bedeutend 
zahlreicher vorkommen als die Weibchen. Am 21. April 1912 
hatte dort das Laichgeschäft eben begonnen ; nach meiner Schätzung 
befanden sich damals in einem grossen Tümpel 2000 Männchen, 
aber kaum 200 Weibchen.!) Als ich die Stelle nach einer Woche 
wieder aufsuchte, ging die Laichperiode ihrem Ende zu. Ich 
fand noch ungefähr 100 Männchen und 4 Kopulae; ausserdem 
Laichballen von kaum mehr als 300 Weibchen. Im Spätsommer 
besuchte ich das Tal wieder, um erwachsene Tiere einzusammeln. 
Im Verlaufe einiger Stunden war ich im Besitz von zwölf Männchen 
und zwei Weibchen. Wie wenig aber derartige Feststellungen 
besagen, geht noch aus der folgenden Beobachtung hervor. Bei 
meinem ersten Besuch im Ursprungtal kam ich auch an einen 
kleinen flachen Tümpel, in dem ungefähr ein Dutzend Kopulae 
sassen. Aber die Weibchen waren sämtlich tot (ebenso alle die 
zahlreichen Molche, die sich in diesem Wasser befanden). Jeden- 
falls waren Froschweibehen und Molche dem in der voraus- 
gegangenen Nacht unvermittelt hereingebrochenen Frost erlegen, 
während die Froschmännchen denselben zu überdauern vermochten. 
Die Sterblichkeitsverhältnisse scheinen also für die Geschlechter 
verschieden zu sein. Überhaupt müssen alle an den erwachsenen 
Tieren gemachten Beobachtungen mit strengster Kritik betrachtet 
werden, da auch die Lebensweise der beiden Geschlechter nicht 
identisch ist. 

Im übrigen ist mit Rücksicht auf die Begattungsverhält- 
nisse bei den Fröschen zu erwarten, dass im allgemeinen jede 
Lokalrasse den Bedingungen ihrer Umgebung so angepasst ist, 
dass unter deren Einwirkung die Geschlechtsnorm schliesslich 
hergestellt wird. Ob aber Aussenfaktoren überhaupt geschlechts- 
bestimmend (genau gesagt, weibehen- oder männchenbestimmend) 
wirken, wird man nur im Experiment erschliessen können und 


!) Diese befanden sich alle in Kopula; an manchen Weibchen hingen 
zwei, drei, einmal sogar vier Männchen. Dabei wurden die Weibchen natürlich 
oft beschädist, in einigen Fällen waren sie schon tot. 
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zwar dadurch, dass man entweder diese Faktoren fern hält, oder 
aber sie verstärkt und durch neue (von der Natur nicht ver- 
wendete) unterstützt. 


A. Temperaturversuche. 


Bevor wir zur Betrachtung der geschlechtsbestimmenden 
Wirkung verschiedener Temperaturen übergehen, mögen ein paar 
Worte über Temperaturwirkung im allgemeinen gesagt sein. Da 
von anderer Seite diese Frage jetzt eingehend untersucht wird, 
kann ich mich auf einige wesentliche Punkte beschränken. 


a) Temperaturwirkung im allgemeinen. 


1. Durch Kälte werden die Differenzierungs- 
vorgänge allgemein stärker gehemmt, als die ein- 
fachen Wachstums- und Vermehrungsprozesse Zu 
diesem Resultat führten mich (1913, 1914) sowohl gelegentliche 
Beobachtungen an meinen Kulturen, als auch das vergleichende 
Studium der Entwicklung der Keimdrüsen der Kälte- und Wärme- 
kulturen. Die Tatsachen sind folgende. 

Die ausmetamorphosierenden Kältetiere sind beträchtlich 
grösser (schwerer) als ihre Wärmegeschwister; dagegen sind ihre 
Beine, besonders die hinteren, meist kürzer. Dadurch erhalten 
die Kältelarven eine auffallende Ähnlichkeit mit jungen Stadien 
von Riesenlarven. 

Wie die Figuren 1a—e (Taf. I) zeigen, haben zur Zeit der 
Metamorphose die Ovarien von Kälteweibchen (e) eine überraschende 
Ähnlichkeit mit den Ovarien der Intermediären von Rana escu- 
lenta (b, c), während die Keimdrüsen von Wärmeweibchen (d) 
eine höhere Differenzierungsstufe erreicht haben und den Ovarien 
typischer esculenta-Weichen (a) etwas ähnlicher sehen. Beim 
Vergleich des inneren Baues der Keimdrüsen zeigen sich ent- 
sprechende Züge. 

Die Ovarien der Kälteweibchen sind bedeutend länger und 
gegen das Epigonium und den Fettkörper hin weniger scharf 
abgesetzt, als die der entsprechenden Wärmetiere. Sie gewinnen 
dadurch eine grosse Ähnlichkeit mit jüngeren (weniger differen- 
zierten) Stadien der Wärmeovarien, zeichnen sich jedoch diesen 
gegenüber durch ihre bedeutende Grösse aus. Die Tabelle VI 
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enthält einige Zahlen, die sich aus Messungen und Zählungen an 
26 frisch ausmetamorphosierten Tieren (Kälte- und Wärme- 
geschwister) ergaben. 


Tabelle V1. 


Kälte- |Wärme- 
'kultur| kultur 


Länge der Ovarien I a) fertiler Keimdrüsenabschnitt 1,62 109 
in mm Up) fertiler Teil 4 Epigonium . 2,07 1,70 
Zahl der Geschlechtsstränge in einem Ovar 
Kerner Beirat Ru 202... un 8,8 4,5 


An den männlichen Keimdrüsen (differenzierte Rasse!) macht 
sich die differenzierungshemmende Wirkung der Kälte noch auf- 
fallender bemerkbar. Ich habe darüber früher ausführlich be- 
richtet und will hier nur daran erinnern, dass die Differenzierungs- 
vorgänge, welche zur Hodenbildung führen, in einer 21° Kultur 
bei 22 mm langen Larven eingeleitet wurden, in den parallelen 
15° und 10° Kulturen erst bei 33 resp. 40—42 mm langen 
Larven. (Bei der Metamorphose messen die Tiere 40—46 mm.) 


2. Extreme Temperaturbedingungen erhöhen 
das Maß der fluktuierenden Variabilität. Zu diesem 
Resultat kam auch Rich. Hertwig (1912, S. 100). Nach ihm 
zeichnen sich Normalkulturen durch geringe Sterblichkeit, gleich- 
mässige Entwicklung aller Tiere und kurze Dauer der Meta- 
morphoseperiode aus. In den Kältekulturen herrscht dagegen 
grosse Sterblichkeit; an manchen Tieren treten merkwürdige 
Bildungshemmungen auf und die Metamorphosen verteilen sich 
auf eine unverhältnismässig lange Zeit. Über die Bedeutung 
dieser Erscheinungen äussert sich Hertwig folgendermassen: 
„Die Kultur hat einiges Interesse für die Selektionslehre, indem 
sie lehrt, wie in einem Material, welches unter normalen Kultur- 
bedingungen einen durchaus einheitlichen Charakter besitzt, unter 
abnormen Bedingungen ganz ausserordentliche Verschiedenheiten 
auftreten.“ 

Erhöhte Variabilität bei Züchtung unter abnormen Beding- 
ungen fanden auch Peter (Seeigellarven), Klebs (Sedum) u. a. 
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Meine eigenen Kulturen liefern durchaus eine Bestätigung 
von Hertwigs Beobachtungen. Besonders schön kann das am 
Verlauf der Metamorphosenperioden (d.i. die Zeit zwischen der 
ersten und der letzten Metamorphose in einer Kultur) gezeigt 
werden. In der Tabelle VII sind diese für die Kulturen A (aus 
dem Ursprungtal) zusammengestellt. Als mittlere Larvenzeit ist 
die Zeit von der Befruchtung bis zum Tage, an dem die erste 
Hälfte der Tiere die Metamorphose beendet hatte, bezeichnet 
worden. Die Larvenzeit ist somit ein Maß für die durchschnitt- 
liche Entwicklungsgeschwindigkeit, die einer jeden Temperatur 
entspricht. Will man die Dauer der Metamorphosenperioden der 
Parallelkulturen vergleichen, so muss man sie also erst auf die 
Larvenzeiten als Einheiten beziehen. Zu bemerken ist noch, 


Tabelle VII (Kultur A, Ursprungtal.) 


mittlere Metamorphosen- ; 
Temperatur Larvenzeit periode Werzälsen en Lmyer- 
in Tagen in Tagen zeit zu Met.-Periode 
DT 24 1709853 
a 29 5 1.0.0172 
530 52 10 10.192 
10,0 | 126 24 1730-191 


dass in allen 10° Kulturen zur Zeit der Metamorphose die 
Temperatur um einige Grad erhöht wurde, wodurch sich stets 
die Metamorphosenperioden verkürzten; das ist zu berücksich- 
tigen, wenn man diese Kulturen zum Vergleich heranziehen will. — 
Temperaturen von 20—21° haben sich in jeder Hinsicht als 
optimal erwiesen. Über 27° darf man jedoch nicht hinausgehen, 
ohne eine Kultur schwer zu schädigen. Andererseits stellt aber 
eine Temperatur von 10° noch nicht die untere Grenze dar; 
besonders die jüngsten Stadien können sicher noch beträchtlich 
kälter gehalten werden, ohne dass eine grosse Sterblichkeit zu 
befürchten ist. — Wie sich aus den Verhältniszahlen ergibt, 
entwickelte sich die Kultur unter optimaler Temperatur am 
gleichmässigsten; die anderen um so ungleichmässiger, je mehr 
sich die Temperatur dem Maximum oder dem Minimum näherte. 
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Mit welcher Regelmässigkeit die Metamorphosen erfolgen, geht 
wohl am besten aus dem folgenden Auszug aus meinem Protokoll 
hervor. | 

Die ausmetamorphosierten Fröschehen wurden jeden Morgen 
und jeden Abend aus dem Zuchtkörbchen herausgenommen. Sie 
verteilten sich in den beiden ersten oben aufgeführten Kulturen 
folgendermassen auf die einzelnen Tage der Metamorphosenperioden. 


a) 21 Kl 


Tag: 1: 2% D. 4. 5% 
—— m —————n —_—_ —— 


Zahl derMetamorphosen: 6-13 35 +71 51 +30 293+16 3-2 


ne ——n m —_ — —— m 


in Prozenten: an A 31,6 °Jo 17,6. %o 2%/o 


De 2 Kan liere: 
Tag: ie », 9; 4. 5. DS: 


mn mn mn men mn nn ne 


Zahl d. Metamorphosen: 1-2 3413 15425 30+9 14416 648 242 1 


Sm m mn un m — Sn nt Nun ne nt 


in Prozenten: 2°] 10,9% 27,2% 26,5°0 20,40 9,50 2,7% 0,710 


Die beiden Kurven der Fig. 2 stellen dieses Resultat noch 
anschaulicher dar (gestrichelte Linie — 21° Kultur; ganze Linie 
— 27° Kultur). Bei ihrer Herstellung wurde auch der ungleichen 
Entwicklungsgeschwindigkeit in den beiden Kulturen Rechnung 
getragen: die Abszissenlängen, welche die Zeit von 24 Stunden 
darstellen, verhalten sich wie 24 : 29. 

Weitere Beispiele für unseren Satz 2 liessen sich in fast 
beliebiger Zahl beibringen. Es seien hier einige wenige auf- 
geführt. Während die ausmetamorphosierenden Tiere der 20—21° 
Kulturen stets sehr gleichartig entwickelt sind, zeichnen sich die 
Kältekulturen (aber auch die Hitzekulturen) durch die grösste 
Variabilität aus. Der Zustand fast sämtlicher Organe schwankt 
zwischen normaler Ausbildung und Verkrüppelung. Die extremen 
Plus- und Minusvarianten finden sich am seltensten. Ein voll- 
kommen rudimentär ausgebildetes Auge fand ich ein einziges 
Mal, in mehreren Fällen aber auffallend kleine Augen (linke und 
rechte Seite waren meist ungleich entwickelt). Sehr verschieden 
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ist die Länge der Beine. Ein Fröschehen besass nur 1—2 mm 
lange Stummelchen. Ein grosser Teil der Tiere hatte so kurze 
Extremitäten, dass die Fortbewegung nur mühsam erfolgen konnte. 
(Von allen Kältekulturen war die Ursprungtaler noch am gleich- 
mässigsten ausgebildet.) In hervorragendem Maße variierte auch 
der Entwicklungszustand der Keimdrüsen. Besonders wichtig ist, 
dass sie in einigen Fällen zur Zeit der Metamorphose noch den 
indifferenten Bau aufwiesen.) Unter den 491 Fröschen der 
Kältekulturen B10 (Irschenhausen) befanden sich drei Indifferente; 
jedoch fehlten Indifferente (und überhaupt eine grössere Varia- 
bilität) in der parallelen Wärmekultur B20, welche 241 Fröschchen 
lieferte. 


3. Mehrmals veränderte (unkonstante) Temperatur- 
bedingungen vergrössern die Variationsbreite. Meine 
Kulturen © stammen von einem ca. 1 Tag alten Laichballen her, 
welchen ich einem Tümpel in Lochhausen entnommen hatte. Das 
Wasser besass damals eine Temperatur von 9°. Dieser Laich- 
ballen wurde nun in kleine Stücke zerschnitten nnd auf ver- 
schiedene Temperaturen verteilt. Ein Vergleich der Tabelle VIII 
mit der Tabelle VII zeigt, dass sich die beiden Kältekulturen 


!) Vergleiche auch Witschi, 1914, S. 59 ff. 
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(10°) hinsichtlich der Metamorphosenperioden nur unwesentlich 
voneinander unterscheiden. Die Kulturen C20 und (27 dagegen 
zeichnen sich durch eine unverhältnismässig . hohe Variabilität 
aus, welche zweifellos zum grössten Teil durch den bedeutenden 
Temperaturwechsel bei der Übertragung der Laichstücke in die 
Wärmeaquarien verursacht wurde. Ausserdem hatte die Tempe- 
ratur in diesen zwei Kulturen mehrmals (unbeabsichtigter Weise) 
beträchtlich geschwankt (im Maximum 3° nach oben und nach 
unten). Ein Teil des selben Laichballens (Ca2) wurde zuerst auf 
22—25° gebracht; als dann an den Larven die Anlagen der 
Hinterbeine sichtbar wurden, versetzte ich die Kultur plötzlich 
in Wasser von 10°. Aus Tabelle VIII ist ersichtlich, dass da- 
durch die Variabilität nochmals vergrössert wurde (am 83. Meta- 
morphose-Tag waren immer noch 10 Larven vorhanden; da keine 
Aussicht vorhanden war, dass dieselben innerhalb eines weiteren 
Monats ausmetamorphosieren würden, habe ich sie damals ab- 
getötet.) 


Tabelle VII (Kultur C, Lochhausen) !) 


mittlere Metamorphosen- RED DON 
Temperatur Larvenzeit periode Neal ang "3 ension- 
in Tagen in Tagen zeit zur Met.-Periode 
(Bar 41 25 12204609 
9) 20% 41 15 1: 0,566 
(HELO! 143 al IT 
(9) 2/25’ —10° 122 83 1: 0,680 


Eine vermehrte Variabilität zeigt sich auch wieder im Aus- 
bildungsgrad einzelner Organe; z. B. waren die Keimdrüsen von 
4 (unter 79) Fröschehen der Kultur C27 noch auf dem indiffe- 
renten Stadium. Ebenso fanden sich in der Kultur C20 unter 
212 Fröschehen 7 Indifferente. 


4. Die Kältewirkung macht sich auf frühen 
Stadien mit besonderer Stärke geltend. Diese Regel 


\) Da diese Tiere nicht bei konstanten Temperaturen gezüchtet wurden, 
ist es eigentlich nicht korrekt, wenn die mittlere Larvenzeit stets gleich 1 
gesetzt wird und als Maßstab für die Entwicklungsgeschwindigkeit gebraucht 
wird. Für unsere Zwecke können wir jedoch das wohl außer Acht lassen. 
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ergibt sich aus dem Verhalten der Parallelkulturen B10 (I) und 
Bıo (ID). Es sollte untersucht werden, ob die Kälte auf den 
Verlauf der zweiten Reduktionsteilung einwirke und dadurch eine 
Verschiebung der Sexualitätsziffer herbeiführe; wir kommen auf 
den Versuch noch zurück. Die beiden Elter-Frösche, welche die 
sämtlichen Kulturen B lieferten, waren seit ca. 17 Stunden bei 
17° gehalten worden. Die Eier des Weibchens wurden alsdann 
künstlich befruchtet. Der Teil, welcher die Kultur B1o (I) liefern 
sollte, wurde sogleich auf 10° gebracht, wenn die Samenflüssig- 
keit die Eier berührt hatte. Ein anderer Teil (Kultur B1o [II]) 
wurde nach der Befruchtung noch 2!/s Stunden bei 17° belassen 
und dann ebenfalls auf 10° versetzt. Zwischen Kultur I und II 
ergaben sich nun ganz auffällige Unterschiede. I entwickelte 
sich viel ungleichmässiger und besonders im Anfang bedeutend 
langsamer. Die Unterschiede waren auch zur Zeit der Metamor- 
phose noch nicht ausgeglichen. Die Kultur II metamorphosierte 
sieben Tage früher als I. Zufälligkeiten müssen dabei als aus- 
geschlossen gelten, da die acht Körbchen, auf welche die beiden 
Kulturen verteilt waren, regellos durcheinander gestellt waren 
und trotzdem sämtliche vier, welche II enthielten, mit der Meta- 
morphose einige Tage früher begonnen hatten als das erste der 
Kultur 1. 

Die grosse Variationsbreite der Kulturen, welche unter 
extremen Verhältnissen aufwachsen, erschwert in hohem Maße 
die experimentelle Arbeit. Während bei den Tieren aus den 
20—21°-Kulturen stets mühelos das Geschlecht bestimmt werden 
kann, ergeben sich bei allen anderen grosse Schwierigkeiten. 
Fast immer wird es notwendig, die Keimdrüsen in Serienschnitte 
zu zerlegen, und eine einfache Klassifikation ist in jeder solchen 
Kultur nur möglich, nachdem man sich Klarheit über ihre Ent- 
wicklungsweise und Variabilität verschafft hat. 


b) Temperaturwirkung und Geschlechtsbestimmung. 


Wenn Aussenfaktoren die Sexualziffern überhaupt beein- 
flussen können, dann ist zu erwarten, dass sich ihre Wirkung je 
nach der Erbkonstitution der zum Experiment verwendeten Rasse 
verschieden äussern wird. Das bestätigen denn auch die Kulturen 
A und B. 
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Tabelle IX (Kulturen A; Ursprungtal). 


laterale Sterblichkeit 
N eziyaraiz gs ? | Hermaphroditen in °/o 
DE) 115 104 = ‚25 
15° 131 140 6,8 
10° 23 44 4 | 2 


Es kann keinem Zweifel unterliegen, dass die Kulturen A 
(Tabelle IX)!) einer differenzierten Rasse angehören und dass 
die hier verwendeten Faktoren nicht wesentlich auf die Geschlechts- 
zifter einwirkten. 


Tabelle X (Kulturen B; Irschenhausen).?) 


laterale h Sterblichkeit 
nuperatur 3 ? Hermaphroditen nn, 5 in °/o 

20° —— 241 — — — _ 16 
110° (D 2 89 _ 1 10 17-5 
| 10° (IV) 5 54 — — — 20 

10° (VD 4 50 1 1 u 12,5 
MIO (ER) 10 128 — 1 1 4 
\ 10° (V) — 84 1 — — 9,4 
(10° (VII) 6 33 — — — 15 


Die Irschenhausener Tiere dagegen (Tabelle X) sind undiffe- 
renzierter Rasse. In der Wärme (20°) bilden sie nur Weibchen ; 
dagegen ist in den sämtlichen sechs Kältekulturen das männliche 
Geschlecht vertreten (einmal durch einen lateralen Hermaphro- 
diten). Das ist nun zunächst ein überraschendes Resultat; wissen 


‘) Zu Tabelle IX u. ff. ist zu bemerken: In meinen Protokollen ist 
die Sterblichkeit a der Eier und Embryonen, b der Larven und c der Fröschehen 
immer getrennt verzeichnet worden; meist interessiert aber nur der totale 
Betrag. 

°?) Wie oben (S. 32) dargetan wurde, unterscheiden sich die 10° 
Kulturen I und II dadurch, dass I während der Befruchtung, II erst 
2'/ı Stunden später auf 10° gebracht wurden. Die Kulturen IV und VI 
wurden von I abgezweigt; beidemal wurde schon vor der Metamorphose die 
Temperatur bis auf 22—23° erhöht und zwar geschah das in IV früher als 
in VI. Entsprechend sind V und VII Abzweigungen von II. 

Archiv f.mikr. Anat. Bd.S6. Abt. II. 3 
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wir doch, dass in der Kälte die Herausdifferenzierung der Männchen 
verspätet und verlangsamt erfolgt (vgl. besonders Witschi, 1913), 
Diese Überlegung zwingt uns zu der Annahme einer männchen- 
bestimmenden Wirkung der Kälte. Die Kraft dieser Kältewirkung 
muss grösser sein, als die Zahlen der Tab. X vermuten lassen, 
weil ihr ja die differenzierungshemmende Wirkung der Kälte 
noch entgegensteht. Werden auf einem späteren Larvenstadium 
oder als Fröschehen die Tiere in die Wärme gebracht, dann fällt 
die Differenzierungshemmung weg, und es erfolgt die Umwandlung 
der Ovarien in Hoden ungehindert. So wurde B10 (IV) nur 
während 37 Tagen in der Kälte gehalten; daraufhin wurde die 
Temperatur nach und nach auf 22° erhöht. Am 60. Tage war 
die Metamorphose beendet. Von den 40 Fröschchen, die ich zu 
dieser Zeit abtötete, waren 35 Weibchen und 2 Männchen. Nach 
der Metamorphose wurden die Tiere bei 16--20° gehalten. Nach 
weiteren SO Tagen fixierte ich die letzten Fröschchen; es waren 
6 Männchen und 4 Weibchen. Von den 6 Männchen besass eines 
typisch ausgebildete Hoden, drei liessen die Umwandlung aus 
Weibchen noch gut erkennen und bei zweien überwog noch der 
ovariale Charakter der Keimdrüsen. 

Nun entsprachen aber die Temperaturbedingungen dieser 
Kultur Bı10o (IV) ziemlich genau den in der Natur gegebenen. 
Temperaturmessungen, die ich im Freien vorgenommen habe, 
ergaben, dass zur Laichzeit von Rana temporaria das Wasser 
der von ihr besetzten Tümpel Temperaturen von 6—10° besass. 
Während eines ganzen Monats — oft länger, selten weniger lang — 
verläuft die Entwicklung unter annähernd derselben Temperatur. 
Im Vorsommer steigt dann in diesen flachen Tümpeln die Tempe- 
ratur auf 20° und höher. 

Die Kulturen B liefern also folgende Resultate: 1. Werden 
die Nachkommen von Froschpärchen einer undiffe- 
renzierten Rasse bei der konstanten Temperatur 
von 20° herangezüchtet, dann unterbleibt die 
Bildung von Männchen. 2. Kälte wirkt männchen- 
bestimmend. 3. Unter Temperaturverhältnissen, 
die denen in der freien Natur entsprechen, bildet 
sich das normale Geschlechtsverhältnis heraus. 

Wenn die Kälte männchenbestimmend ist, so ist auch zu er- 
warten, dass die Sexualitätsziffern eine annähernde Proportionalität 
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mit der Stärke des verwendeten Reizes erkennen lassen. Wenn 
also z.B. der Laich der Kultur C20 (Lochhausen) der Kälte von 


9° nur während eines Tages ausgesetzt war -— wobei jedoch zu 
berücksichtigen ist, dass die frühesten Stadien für Reizwirkungen 
am empfänglichsten sind — dann werden weniger als 50°/o 


Männchen zu erwarten sein. In Wirklichkeit war das Verhältnis 
30 &:183 2:7 Indifferente : 1 lat. Hermaphrodit. Von Wichtig- 
keit (im Vergleich zu den Kulturen B1o) ist, dass dieses Ver- 
hältnis schon vor der Metamorphose herausgebildet war und sich 
während des darauf folgenden Monats nicht veränderte. (Dass 
dem so war, ging aus der Untersuchung einiger Larven hervor; 
besonders aber aus der Tatsache, dass die Hoden sämtlicher 
ausmetamorphosierter Männchen — und des Hermaphroditen — 
auch auf Schnitten keine Anzeichen einer Entstehung durch 
Umwandlung von Ovarien erkennen lassen. Bei gleichbleibenden 
Bedinguugen war also auch keine weitere Vermehrung der Zahl 
der Männchen zu erwarten. 

Bei Verwendung von so niedrigen Temperaturen (etwa 
4°), wie sie im Freien nur ausnahmsweise auf Eier oder 
ganz junge Larven einwirken, müsste dagegen ein Überschuss 
an Männchen resultieren. An temporaria wurden derartige 
Versuche noch nicht durchgeführt; dagegen hat Rich. Hertwig 
in dieser Weise mit esculenta experimentiert. Die Wasserfrösche 
laichen in der Umgebung von München erst im Laufe des Mai 
und Anfang Juni, zu einer Zeit also, wo das Tümpelwasser schon 
eine beträchtliche Wärme besitzt. Die Nachkommen eines Pärchens 
wurden bei 30° und bei 15° gezüchtet. Es erwies sich, dass 
auf die Dauer die Tiere bei letzterer Temperatur nicht gut 
gediehen; sie wurde deshalb auf 16—18° heraufgesetzt. Die 
Auszählung zeigte folgende Geschlechtsverhältnisse: a) Wärme- 
kultur = 344 3:319 2; b) Kältekultur = 260 2:85 2. Aus 
diesem Resultat zog Hertwig den Schluss: „Es handelt sich 
somit um eine metagame, durch Kälte vermittelte Geschlechts- 
bestimmung.“ 

Wirksamer als durch extrem herabgesetzte Temperaturen 
werden die Geschlechtsverhältnisse durch Hitze beeinflusst. Leider 
herrschte in den Kulturen, die hier in Betracht kommen, eine 
grosse Sterblichkeit; die Tiere, welche unter solch extremen 


Bedingungen gezüchtet werden, sind gegenüber schädigenden 
3* 


2 


36 Emil Witschi: 


Einflüssen ausserordentlich empfindlich. Da aber die statistischen 
Erhebungen durch die mikroskopische Untersuchung aufs schönste 
ergänzt werden, liefern die Hitzeversuche doch eindeutige 
Resultate. 


Tabelle XI (Kultur A27; Ursprungtal). 


Alter in Tagen d Q 
16 2 4 \ 
18 9 3 | 
90 ae 4 Larven 
22 2 2 
96 3 5 h 
29 ‘) 6 ! 
33 2 4 | | 
43 9 2 : Fröschehen 
48 6 1 | 
50 Deasun 0 || 
SAlue 23707, 0 latgHenm 
Sterblichkeit: a) Eier = 1,5°/o, b) Larven — 0°/o, c) Fröschehen 
— 38,5%. 


Wie in A21, so ging die Geschlechtsdifferenzierung auch 
in der Hitzekultur A 27 auf einem frühen Larvenstadium (ca. 22 mm) 
vor sich. Schon lange vor der Metamorphose bestand also diese 
Kultur aus wohlunterschiedenen männlichen und weiblichen Tieren 
(Tabelle XI). Nach der Metamorphose veränderten sich zunächst 
diese Verhältnisse nicht.') Aber in der dritten Woche (nach 
der Metamorphose) begann eine Umwandlung der Weibchen in 
Männchen. Am 43. Tage (nach der Befruchtung) fixierte ich 
zum erstenmal zwei Tiere, deren Keimdrüsen äusserlich als Ovarien 
erschienen, während die mikroskopische Untersuchung ergab, dass 
zahlreiche Keimzellen im Begriff waren, in die Sexualstränge 
einzuwandern. Die beiden waren also bereits als Männchen zu 
erklären. 


!) Die Fröschehen wurden in Glaskasten bei 28° gehalten. Eine höhere 
Temperatur vermochten sie nicht auszuhalten; schon bei einer Erhöhung auf 
29° starben innerhalb einer Stunde sechs Tiere ab. 
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Von den 20 Fröschehen, die am 50. Tage noch vorhanden 
waren, erwiesen sich 9 als Männchen mit typisch entwickelten 
Hoden. Weitere 4 Männchen hatten mit der Hodenbildung kaum 
begonnen; ihre Keimdrüsen hatten äusserlich vollkommen die 
Form und die Grösse von Ovarien und enthielten wohlentwickelte 
weibliche Keimepithelien mit dotterreichen Eiern. Das 14. Tier 
musste als lateraler Hermaphrodit bezeichnet werden; vorläufig 
hatte nur die eine Keimdrüse mit der Umwandlung begonnen, 
die andere war noch ein richtiges Ovar. Die letzten sechs Tiere 
waren Weibchen. Hervorzuheben ist noch, dass die Ovarien der 
sämtlichen ausmetamorphosierten Weibchen auffallend viel de- 
senerierende Oocyten führten. 

In der Kultur A27 kann demnach zwischen zwei 
verschiedenen Gruppen von Männchen unterschieden 
werden. Die erste tritt schon auf frühem Larvenstadium auf; 
ihr Geschlecht war zweifellos erblich festgelegt. Die zweite ent- 
steht in der dritten Woche (und später) nach der Metamorphose 
durch Umwandlung der ursprünglich weiblichen Tiere; hier ist 
das männliche Geschlecht erst durch Einflüsse, welche metagam 
eingewirkt hatten, hervorgerufen worden. 


Tabelle XII (Kultur C26; Lochhausen). 


Alter in Tagen ö 


Q Indift. 2 

29 — AT l — 
30 — ) ur aa 
33 1 5 — — 
a 1 39 — — 
40 3 1 — 5 
44 2 1 1 2 
AT 10 2 Ö 4 
48 1 — — — 
50 1 — 1 1 
56 13 — 6 
57 39 3 — — 

ml 60 6 15 


Sterblichkeit 47 °/o. 


Wie zu erwarten ist, verhielt sich die undifferenzierte Rasse 
der Hitzewirkung gegenüber insofern anders, als nur eine einzige, 
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zusammenhängende Periode der Männchenbildung auftrat. Die 
Kultur (026, um die es sich hier handelt, stammt vom Loch- 
hausener Laichballen ab; sie war also zuerst kurz der Kälte 
und dann der Hitze ausgesetzt gewesen. Auch in diesem Falle 
unterstützte die mikroskopische Untersuchung in weitgehendstem 
Maße die Statistik (Tabelle XII). Selbst unter den 39 ältesten 
Männchen war keines, in dessen Hoden nicht Eier zu finden 
waren. Es ist einleuchtend, dass dieses Resultat mit unserer 
Auffassung von der erblichen Konstitution dieses Rassetypus gut 
übereinstimmt. 


Zu Tabelle XIT ist noch zu bemerken: Die unter — ? — aufgeführten 
Tiere wären insofern als Weibchen zu bezeichnen, als die Sexualstränge noch 
frei von Keimzellen sind. Aber dennoch handelt es sich hier um früheste 
Umwandlungsstadien, was in der scheinbar unregelmässigen Anordnung der 
Elemente der Keimepithelien zum Ausdruck kommt: die Vermehrungszellen 
haben ihre Wanderung nach den Sexualsträngen hin begonnen. — Die aus- 
metamorphosierten Weibchen wurden bei 25—27° gehalten. 

Die Sterblichkeit von 47°/o erscheint ungewöhnlich gross. Von den 
134 Tieren, die insgesamt zugrunde gingen, sind jedoch 69 auf frühem 
Larvenstadium umgekommen, als in einer Nacht eine Kaltwasserleitung 
platzte. Diese Tiere lebten alle im selben Körbehen (die Kultur war auf 
vier Körbchen verteilt) und da nach dem Unglück überhaupt fast alles tot 
war, konnte wenigstens durch diesen Teil der Sterblichkeit die Sexualziffer 
nicht beeinflusst werden. 


B. Versuche mit überreifen Eiern. 


Durch seine bekannten Versuche mit Rana esculenta hat 
Rich. Hertwig einwandfrei nachgewiesen, dass uterine Über- 
reife der Eier männchenbestimmend wirkt. Statt hier noch einmal 
all die zahlreichen Ergebnisse der Hertwigschen Überreife-- 
kulturen wiederzugeben, soll nur an den schönen Versuch seines 
Schülers S. Kuschakewitsch erinnert werden, dem wegen 
der geringen Sterblichkeit die absolute Beweiskraft zuerkannt 
werden muss. Die Tabelle XIII ist Kuschakewitschs Arbeit 
(1910) entnommen. 

Wie Hertwig dargetan hat, stellen sich dem Versuch einer 
eindeutigen Erklärung dieser Experimente die grössten Hinder- 
nisse entgegen. Diese ergeben sich aus dem Umstand, dass 
Überreife-Einwirkung und Befruchtung vor der zweiten Reife- 
teilung stattfinden. Verändert die Überreife nun lediglich die 
trophischen Bedingungen im Ei, oder übt sie einen richtenden 
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Einfluss auf die zweite Reifeteilung aus? oder führt sie gar eine 


selektive Befruchtung herbei? 


Tabelle XII. 


‘4; : Zahl der in 
Me Bu auch um en Geshunt En, = “ ® 
Kultur Befruchtungen jo done lo. | 2/0 DpTAungen 
ler 6 111 58 aA — 
2 \Spätbefruch- br >” 
tungskultur| ) 4 300 299 100 0 Ein lateraler 
iur 


Hertwig hat besonders die zweite Möglichkeit erörtert, 
indem er sich dabei auf die Erfahrungen der neuesten Hetero- 
chromosomenforschung stützte. Wäre z.B. das Weibchen das 
heterogamete Geschlecht (XO), dann bildete es normalerweise in 
gleicher Zahl Eier mit dem X-Chromosom (Männcheneier) und 
ohne dasselbe (Weibcheneier). Es wäre dann denkbar, dass die 
Überreife einen bestimmt gerichteten Verlauf der zweiten Reife- 
teilung bewirke, so, dass das X-Chromosom stets im Ei bleibt. 
Es würden dann also nur Männcheneier gebildet, d.h. da alle 
Spermien das X-Chromosom führen, müssten alle befruchteten 
Eier die männliche Chromosomen-Kombination XX enthalten. 
Komplizierter liegt der Fall, wenn das Weibchen homogamet 
ist — und die Bastardierungsexperimente haben ergeben, dass 
es das in Wirklichkeit ist. 

Meinerseits möchte ich eher annehmen, dass die Geschlechts- 
umstimmung durch Überreife unabhängig vom Heterochromosomen- 
mechanismus erfolgt. Ähnlich wie Hitze und Kälte verändert 
auch Überreife in weitgehendem Maße die trophischen Zustände 
im werdenden Organismus. Wie Hertwig selbst bemerkt hat, 
bestehen zwischen Kälte- und Überreifewirkung manche Ähnlich- 
keiten. Bei der Metamorphose sind die Überreifetiere besonders 
gross, besitzen aber äusserst dürftig entwickelte und durch viele 
Besonderheiten ausgezeichnete Keimdrüsen (Kuschakewitsch, 
Hertwig, Witschi). Krüppel traten häufiger auf als in den 
Normalkulturen. Überhaupt ist die Variabilität sehr gross. — 
Jedenfalls muss also im Auge behalten werden, dass die Chromo- 
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somenhypothese wohl das veränderte Geschlechtsverhältnis, aber 
nicht die zahlreichen übrigen Eigenheiten der Überreifekulturen 
zu erklären vermöchte. — Die Temperaturversuche lehren aber, 
dass eine metagame Geschlechtsbestimmung möglich ist; in den 
Kulturen Bio wirkte Kälte männchenbestimmend, gleichgültig ob 
sie schon mit der Befruchtung und vor der zweiten Reifeteilung 
einsetzte (Kulturen B1o [I, IV, VI]) oder erst etwas später, nach 
der zweiten Reifeteilung (Bıo |II, V, VI]). 


Tabelle XIV (Kultur D20, Irschenhausen). 
(Künstliche Befruchtung 142 Stunden nach dem Einfangen der Kopula; 
Überreife ca. 80-100 Stunden). 


nr Br 9 Indiff, 

13 — — 5 
17 2 5 
94 9 er 2 
28 1 3 3 
3] 3 9 1 
39 1a! 2 1 
49 7 13 3 
51 4 1 un 
52 1 ir > 
61 5 — — 
65 1 RR An 
72 8 me Da 
74 9 ER ne 
75 6 2a 2% 
tele) 6 ar wen 
96 4 Ar BR 
97 13 — — 

74 91 0 


Sterblichkeit: a) Eier — 20 °/o; b) Fröschehen und Larven = 35 Jo. 


Es ist nicht unmöglich, durch das genaue Studium der 
Entwicklungsgeschichte schwach überreifer Kulturen die Frage 
direkt zu lösen. Ist die Veränderung der Geschlechtlichkeit an 
eine Chromosomenregulation gebunden, dann dürfen nur Tiere 
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mit ausgesprochen männlichem oder weiblichem Charakter auf- 
treten — je nachdem das X-Chromosom entfernt wurde, oder 
zurückblieb — während Zwischenstufen nicht denkbar sind. Anders, 
wenn es sich lediglich um trophische Zustände handelt: Zwischen 
ausgesprochenen Männchen und Weibchen müssen sich dann alle 
Übergänge finden. In meiner Überreifekultur (Tabelle XIV) traf 
nun das letztere zu. Wie ich dargetan habe (1914, S. 70 ff.), 
zeigten sich auf Schnitten durch die Gonaden junger Tiere schon 
im Verhalten der Urkeimzellen alle Übergänge zwischen Normal- 
und Überreifetieren. Während sich dann einige wenige Tiere 
schon auf frühem Larvenstadium zu Männchen differenzierten, 
geschah das bei anderen sehr viel später. Manche bildeten gar 
keine Oozyten, andere nur einige wenige; dritte jedoch ent- 
wickelten typische Ovarien, die sich erst sekundär in Hoden 
umwandelten. — Eines der 97 Tage alten Tiere war genau 
genommen noch ein lateraler Hermaphrodit; es besass auf einer 
Seite ein Ovar, auf der anderen eine Ovotestis. Die Keimdrüsen 
eines zweiten Tieres enthielten noch grosse Mengen von dotter- 
reichen Eiern. Diese beiden Tiere waren also von der Überreife 
relativ wenig betroffen worden; immerhin aber doch so stark, 
dass sie sich schliesslich noch in Männchen umwandelten (die 
Kultur wurde während der Larvenzeit bei 20°, nachher bei 16 
bis 18° gehalten). Drei weitere Fröschchen dieser Gruppe liessen 
noch erkennen, dass ihre Hoden aus Ovarien entstanden waren. 
Sieben Tiere besassen vollkommen typische Hoden, während die 
des letzten in ihrer Entwicklung ausserordentlich gehemmt er- 
schienen und in jeder Hinsicht denen von 18 Tage alten Männchen 
aus der Kultur A2ı (1914, Fig. 25—29) entsprachen. Dieses 
letzte Tier war durch die Überreife besonders stark betroffen 
worden. 

Das Pärchen, welches meine Überreifekultur lieferte, war 
jedenfalls undifferenzierter Rasse (Typus III); es wäre wünschens- 
wert, dass entsprechende Untersuchungen auch an der differen- 


zierten Rasse durchgeführt werden. 

Der Versuch, die Geschlechtsverhältnisse der Überreifekulturen mit 
den veränderten trophischen Bedingungen in Beziehung zu bringen, ist nicht 
neu. Helen King befruchtete Eier von Bufo lentiginosus in schwach an- 
gesäuertem Wasser; danach liess sich ein erhebliches Anwachsen der Zahl 
der Männchen feststellen. Hertwig hat diese Versuche zusammengestellt; 
es ergab sich ein Verhältnis von 249 &:1449. King glaubte nun, diese 
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Veränderung sei bedingt durch eine reichere Flüssigkeitsaufnahme der Bier. 
Sie stellte daher zwei Gegenversuche an, indem sie erstens Kröten zwang, 
ihre Eier auf dem Lande abzulegen oder zweitens künstliche Befruchtungen 
in hypertonischen Lösungen vornahm. Im ersten Falle war das Sexual- 
verhältnis 66 &:1219, im zweiten 64 8:15729. Mit Rücksicht auf diese 
Ergebnisse hält es King für wahrscheinlich, dass Hertwigs Überreife- 
versuche in entsprechender Weise zu erklären seien. In der Tat hat auch 
schon früher ein Schüler Hertwigs, Chambers, festgestellt, dass sich 
die Eier durch uterine Überreife vergrössern, und es ist nicht wohl denkbar, 
dass diese Vergrösserung auf etwas anderem als einer Wasseraufnahme 
(Dotterverquellung) beruht. 

Hertwig und Kuschakewitsch konnten feststellen, 
dass die Eier der undifferenzierten Rassen der Überreife gegen- 
über widerstandsfähiger sind als die der differenzierten. Es ist 
das um so erstaunlicher, als man nach der Beschaffenheit der 
Erbfaktoren erwarten sollte, dass die undifferenzierte hasse durch 
Aussenfaktoren leichter beeinflussbar sei. Möglicherweise handelt 
es sich hier um Rassemerkmale, die in Korrelation mit den Stand- 
ortsverhältnissen stehen. Im allgemeinen laichen die differen- 
zierten Rassen später als die undifterenzierten, und die Laich- 
periode veräuft sehr rasch. Da umgekehrt die Laichperiode der 
undifferenzierten Rassen sich oft bedeutend lang ausdehnt, mag 
es von Vorteil sein, wenn die Eier ein ziemliches Maß von Über- 
reife ohne Schädigung ertragen können. Für die Richtigkeit 
dieser Vermutung spricht auch folgendes. Von den 15 Kopulae, 
die ich in Lochhausen (undifferenzierte Rasse) gefangen hatte, 
laichte (im Institut bei 17°) keine einzige innerhalb einer Woche; 
später lösten sich meistens die Kopulae und die Weibchen liessen 
nach und nach die unbefruchteten Eier fallen. Anders die Paare 
aus dem Ursprungtal (differenzierte Rasse). 24 Stunden nach 
dem Einfangen hatten die meisten schon abgelaicht, obgleich die 
Laichperiode zur Zeit der Fänge im Ursprungtal nicht so weit 
vorgerückt war, wie in Lochhausen. Die Lochhausener (ebenso 
die Irschenhausener) scheinen also die Fähigkeit zu besitzen, 
unter ungünstigen oder ungewöhnlichen Verhältnissen ihre Eier 
lange im Uterus zurück zu behalten. 

Überblicken wir die sämtlichen Versuche über die Bedeutung 
der Aussenfaktoren für die Sexualziffer, dann kommen wir zu 
dem Resultat, dass unter optimalen Kulturbedingungen 
das Sexualverhältnis einzig von den Erbfaktoren 
(mit Einschluss der geschlechtsbestimmenden Innenfaktoren) 
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abhängt, während extreme Temperaturverhältnisse 
und starke uterine Überreife der Eier eine Ver- 
schiebung zugunsten des männlichen Geschlechts 
herbeiführen. 

C. Literatur. 

Unserer Überzeugung nach stellt die Bestimmung des 
Geschlechts durch Aussenfaktoren einen ursprünglicheren, die durch 
Erb-Geschlechtsfaktoren einen neueren Geschlechtsbestimmungs- 
modus dar. Beide können auch nebeneinander bestehen und sich 
in ihrer Wirkung hemmen oder unterstützen. Goldschmidt 
(1913, Lehrbuch, S. 366) jedoch nimmt an, dass sich unter dem 
Einfluss der Aussenfaktoren die Geschlechtsfaktoren selber ver- 
ändern. Zum Beispiel sollen bei der undifferenzierten Rasse im 
männlichen Geschlecht die Faktoren M anfänglich zu schwach 
sein, um F gegenüber zur Geltung zu gelangen; die Tiere 
erscheinen daher zunächst mit den weiblichen Merkmalen. 
Aussenfaktoren (Kälte) vermögen aber den Männlichkeitsfaktor 
zu verstärken; M wird zu M und damit wird .Männlichkeit 
epistatisch über Weiblichkeit, die Ovarien verwandeln sich in 
Hoden. — Die Tatsache aber, dass sich die undifferenzierte Rasse 
konstant erhält, macht die Annahme nötig, dass der Zuwachs, 
den M erfahren hat, nicht erblich sei; d.h. bei der Gameten- 
bildung müsste sich M stets wieder auf M reduzieren. In der 
Notwendigkeit dieser Voraussetzung scheint mir eine bedeutende 
Schwierigkeit der Goldschmidtschen Auffassung gegeben 
zu sein. 

Eine willkürliche metagame Geschlechts-Bestimmung (oder 
-Umstimmung) gelang neuerdings auch Baltzer (1914) an 
Bonellia: „Das befruchtete Fi und... die geschlechtlich . . . 
noch nicht differenzierte „indifferente“* Larve ist höchst wahr- 
scheinlich hermaphrodit. Sie wird erst in der weiteren Entwick- 
lung rein männlich oder weiblich. ... . Ist die Gelegenheit zum 
Parasitismus (parasitischer Lebensweise am Rüssel eines alten 
Weibchens) vorhanden, so werden alle Larven zu Männchen; 
fehlt sie, sind die Larven zu freier Lebensweise genötigt, so 
entstehen .. .. fast ausschliesslich Weibehen und nur wenige 
Männchen, ausserdem zuweilen wenige Zwitter.“ Die Geschlechts- 
verhältnisse von Bonellia zeigen in ihren Grundzügen zweifellos 
grosse Ähnlichkeit mit denen der undifferenzierten Rassen von Rana. 
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III. Geschlechtsbestimmende Innenfaktoren. 

So wie viele Einflüsse der Umgebung in die Gestaltungs- 
vorgänge der sich entwickelnden Organismen verändernd einwirken 
können, so vermögen auch innere Zustände, deren genaue Um- 
schreibung meist auf grosse Schwierigkeiten stösst, die Entfaltungs- 
weise der Erbfaktoren zu beeinflussen. Es sei da nur an die 
Fortpflanzungsverhältnisse bei Daphnien erinnert, mit denen uns 
die Untersuchungen von Weismann, R. Hertwig und 
Wolterek (und deren Schüler) bekannt gemacht haben. Sie 
erbringen den Nachweis, dass das Auftreten von Männchen 
gebunden ist an einen Erbfaktor Männlichkeit, dessen Aktivierung 
ebensosehr von inneren als von äusseren Bedingungen abhängt. 

Auch bei unserem Objekt macht sich in gewissen Fällen 
die Einwirkung von Innenfaktoren auf die Geschlechts-Erbfaktoren 
bemerkbar. Während wir aber vorhin feststellen konnten, dass 
Aussenfaktoren (Kälte, Hitze, Überreife) den Komplex Männlichkeit 

unterstützen, geht im Gegenteil 

FR, von diesen Innenfaktoren eine 
weibehenbestimmende Wirkung aus 
(wenigstens spielen männchen- 
bestimmende Innenfaktoren keine 
auffällige Rolle). Meine ent- 
wicklungsgeschichtlichen Unter- 
suchungen führten zu dem Resultat, 
dass verschiedenen Teilen der 
WW: Keimdrüsen verschiedene „Ge- 
Bu’, schlechtstendenzen“ entsprechen; 
:/ 9» d. h. die geschlechtsbestimmenden 
13 Innenfaktoren zeigen eine lokali- 

| sierte Wirksamkeit. Das habe ich 
Fig. 3. in schematischer Weise in der 

Rp. — Randpartie, Zp.— Zentral- Fig.3 zum Ausdruck gebracht (vgl. 
partie des Keimepithels; S.strg. dazu Witschi, 1914 ‚S. 101 f£t.).‘) 
— Sexualstrang; B.—Basispartie Wie bei den Erbfaktoren, werden 
gesnseimerithels: auch hier die Intensitäten durch 


!) Die zugrunde gelegten Zahlenverhältnisse sind hier etwas andere 
als bei der ersten Veröffentlichung. Die Veränderungen waren bedingt durch 
die Annahmen, welche oben für die Intensitäten der Erbfaktoren gemacht 
wurden. 
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Zahlenwerte angedeutet. Das negative und das positive Vor- 
rücken geben an, dass der Innenfaktor männchen- resp. weibchen- 
bestimmend wirkt. | 

Innenfaktoren und Erbfaktoren können sich gegenseitig 
hemmen oder unterstützen, je nach ihrem Zusammentreffen. Sie 
kombinieren sich zu einer Gesamtstärke Weiblichkeit (G) oder 
Männlichkeit (A). Es sei nun noch die Annahme getroffen, dass 
überall da die Keimzellen sich in Oozyten umwandeln, wo G die 
Intensität 10 besitzt. 

Wie wir festgestellt haben, spielen in den Wärmekulturen 
As>ı und B20 Aussenfaktoren keine Rolle. Durch das Zusammen- 
wirken der Erb- und Innenfaktoren werden also die folgenden 
Verhältnisse geschaften. 

1. A2ı (Typus IV). 

a) Weibchen. Randpartie des Keimepithels: F6+0 = G6 
Zentralpartie „ u 622096 

Sobald die Keimzellen sich soweit vermehrt haben, dass sie eine mehr- 
schichtige Lage bilden, werden sich die zentral gelegenen in Oozyten um- 
wandeln. Am äusseren Rande des Keimepithels bleiben dagegen Vermehrungs- 
zellen bestehen. 

b) Männchen. Randpartie des Keimepithels: M6-0 = A6 
Weil das epistatische Minimum für Männlichkeit bei 5 liegt, bildet 


sich kein mehrschichtiges Keimepithel aus; die Keimzellen wandern auf 
frühem Stadium restlos und rasch in die Sexualstränge ein. 


2. B20 (Typus I). 
a) Weibchen. Randpartie des Keimepithels: F +10 —=G4 
Zentralpartie „ di Kam), — @4 
Gleiche Verhältnisse wie bei Weibchen der Kultur A2ı1. 
b) Männchen. Randpartie des Keimepithels: MA -0 = Au 
Zentralpartie 5 en Mae — Gl 

Bei der undifferenzierten Rasse wird das epistatische Minimum für 
Männlichkeit stets unterschritten. Die Keimzellen vermögen sich also nicht 
vom Keimepithel loszulösen und in die Sexualstränge einzuwandern. Da sie 
sich dennoch in normaler Weise vermehren, wird das Keimepithel mehr- 
schichtig; in der Zentralpartie macht sich die Wirksamkeit des Innenfaktors 
geltend: es werden Oocyten gebildet. 

Damit erklärt sich also, warum in der Kultur B20 nur ein 
Typus von Keimdrüsen ausgebildet wird: Der Innenfaktor 
bedingt, dass die Pflügerschen Hermaphroditen 
Ovarien (und nicht Zwitterdrüsen) ausbilden. 
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Weist schon der weibliche Charakter der Pflügerschen 
Hermaphroditen auf das Vorhandensein des Innenfaktors hin, so 
tun das in noch bestimmterer Weise einige Beobachtungen an 
der differenzierten Rasse. Vorausgesetzt, es könnte gelingen, 
bei den Männchen einer Kultur A die Keimzellen daran zu ver- 
hindern, das Keimepithel zu verlassen, so dass sich auch hier 
eine mehrschichtige Zentralpartie bilden würde, dann müssen sich 
folgende Verhältnisse herausbilden: 

Randpartie des Keimepithels: M6—-0 —= A6 

Zentralpartie „ 5 M6-7 20 = 6A 
d.h. es müssten auch hier Oozyten gebildet werden. In der 
Tat ist es auch möglich, diesen Zustand herbeizu- 
führen. In der Kälte beginnen die männlichen Keimzellen ihre 
Wanderung erst sehr spät — nachdem das Keimepithel längst 
mehrschichtig geworden war — und wie ich eingehend darstellte, 
besitzen die Keimdrüsen der Männchen der Kulturen A15 und A10 
vorübergehend den Bau von Ovarien. Je stärker die Männchen- 
differenzierung verzögert wird, desto grösser ist die Zahl der ge- 
bildeten Oozyten. 

Da um so mehr Oozyten entstehen, je kälter die Larven 
gehalten wurden (1913), drängt sich die Frage auf, ob die Kälte 
vielleicht der unmittelbare Anlass dazu sei — statt, wie oben an- 
genommen wurde, nur mittelbar durch Differenzierungshemmung 
zu wirken. Mit anderen Worten: Handelt es sich bei der gegebenen 
Interpretation nicht um eine Verwechslung von Ursache und 
Wirkung? Es würden dann zwei Möglichkeiten gegeben und 
getrennt zu betrachten sein. 

1. Wirkt die Kälte weibchenbestimmend? Die Kulturen B 
bewiesen unzweideutig das Gegenteil, und dass sie auf die ver- 
schiedenen Rassen ungleich einwirke, muss im Hinblick auf die 
sonstigen Übereinstimmungen als ausgeschlossen gelten. 

2. Vollziehen sich unter dem Einfluss der Kälte erbungleiche 
Zellteilungen? Wir konnten feststellen, dass die Kälte männchen- 
bestimmend wirkt; sollte das in der Weise geschehen, dass 
Männlichkeits- und Weiblichkeitsfaktor ungleich verteilt werden, 
und dass später die Zellen mit hoher weiblicher Potenz zugrunde 


gehen (Degeneration der Oozyten)? Die mikroskopische Unter- 


suchung ergibt jedoch, dass die Spermatogonien zur 
Hauptsache von Keimzellen abstammen, welche 
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keine Oozyten geliefert haben, nämlich von den 
Keimzellen, welche sich ursprünglich an der Basis 
des Keimepithels befanden. An dieser Stelle werden in 
der Regel keine Oozyten gebildet. Es müssten sich also die 
erbungleichen Teilungen schon auf einem sehr frühen Stadium 
vollzogen haben, noch bevor die Urkeimzellen ihren Platz im 
Keimepithel eingenommen haben; es wäre dann weiter die Annahme 
zu machen, dass sich bei der Bildung der Keimepithelien die 
Urkeimzellen so anordnen, dass die mit vorwiegend männlicher 
Potenz ihren Platz an der Keimdrüsenbasis erhalten. Sollen diese 
Annahmen einen erklärenden Wert besitzen, dann muss gezeigt 
werden, dass in der Wärme und insbesondere bei typischen 
Weibchen eine solche Anordnung der Keimzellen fehlt. Die 
Entwicklungsgeschichte der Keimdrüsen lehrt aber, dass sich im 
weiblichen Geschlecht unter allen Umständen das Keimepithel 
an der Basis von seinen anderen Partien unterscheidet (1914, 
S. 38), in der Wärme ganz gleich wie in der Kälte. 

Wenn an der Keimdrüsenbasis keine Oozyten 
sebildet werden, so kann das nicht auf einer früh- 
zeitigen erbungleichen Zellteilung, sondern einzig 
auf der Wirksamkeit (resp. dem Fehlen) einesInnen- 
faktors beruhen. Dafür spricht besonders auch die Kultur 
022, welche sich erst in der Wärme und dann in der Kälte 
entwickelte. Ausserdem lassen sich ähnliche Erscheinungen wie 
in Aıo auch in A27 beobachten (1914, S. 102), und doch ist in 
dieser Kultur unzweifelhaft die männliche Tendenz verstärkt. 

Für das Vorhandensein eines weibchenbestimmenden Faktors 
in der Zentralpartie des Keimepithels spricht in unzweideutiger 
Weise das Verhalten der Keimzellen bei der Umwandlung von 
‚Oyarien in Hoden. Die Vermehrungszellen, die im Ovar in der 
Randpartie des Keimepithels liegen, wandern nach innen, den 
Sexualsträngen entgegen. An der Keimdrüsenbasis erfolgt auch 
regelmässig die Einwanderung in die Sexualstränge (1913, Fig. 4); 
in den anderen Teilen, wo eine gut entwickelte Zentralpartie' 
(Oozyten) zu durchqueren ist, werden die Vermehrungszellen 
meistens aufgehalten und an der Einwanderung verhindert. Sie 
bleiben also in der Zentralpartie liegen — aber nicht als 
Spermatogonien! Sie verwandeln sich alsbald in 
Oozyten. 
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Schliesslich sei noch erwähnt, dass sich unter den mehr als 
2000 Keimdrüsen, die ich in Serienschnitte zerlegt habe, keine 
fand, die ein vielschichtiges, aber nur Vermehrungszellen führendes 
Keimepithel besessen hätte. Gewiss ein auffallendes Resultat, 
wenn man in Betracht zieht, dass mehr als die Hälfte dieser 
Tiere Pflügersche Hermaphroditen, d.h. sexuelle Zwischen- 
formen waren. 

Eine grosse Zahl eigenartiger Erscheinungen, 
wie der weibliche Charakter der Pflügerschen 
Hermaphroditen, das merkwürdige Verhalten der 
Männchen in den Kältekulturen und alle weiteren 
eben angeführten Tatsachen werden durch die 
Annahme von lokalisiert wirkenden Innenfaktoren 
gleichzeitig verständlich "gemacht, während sie 
sonst durchaus rätselhaft bleiben würden. 


Auf die einschlägige Literatur wurde in der Einleitung 
hingewiesen. 


Zusammenfassung und Schluss. 


Die wichtigsten Ergebnisse der vorliegenden Untersuchung 
sind die folgenden: I. Die alpine Lokalform (Ursprungtal) von 
Rana temporaria stimmt mit der nordeuropäischen (Königsberg) 
überein, welche Pflüger beschrieben hat. Beide zeichnen sich 
dadurch aus, dass schon frühzeitig die Geschlechtsnorm herge- 
stellt wird. Dagegen entsprechen die Lokalrassen der näheren 
Umgebung von München den Utrechter Fröschen Pflügers; 
diese Lokalrassen bilden vorwiegend Pflügersche Hermaphro- 
diten. Am deutlichsten werden die Unterschiede zwischen beiden 
Rassetypen, wenn die Tiere unter optimalen Temperaturbedingungen 
aufwachsen (20—21°). 

II. An der Bestimmung des Geschlechts sind in der Regel 
drei Komponenten beteiligt: Geschlechts-Erkfaktoren, Aussen- 
bedingungen (Milieu) und Innenfaktoren. Auf der Mannigfaltig- 
keit ihrer Kombinationen beruht die Vielgestaltigkeit der Sexual- 
verhältnisse bei Fröschen. 
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Die Innenfaktoren charakterisieren sich durch eine Mittel- 
stellung, die sie zwischen Erb- und Aussenfaktoren einnehmen. 
Wie die letzteren scheinen sie als eigenartige trophische Zustände 
auf die Keimzellen einzuwirken; doch sind die trophischen Zu- 
stände in diesem Fall nicht bedingt durch ein zufälliges Milieu; 
sie sind vielmehr eine notwendige und stets gesetzmässig sich 
einstellende Folge bestimmter durch Erbfaktoren festgelegter 
Organisationsverhältnisse. 

Unsere Studien, besonders die Betrachtung von Richard 
Hertwigs Bastardierungsexperimenten, führten uns zu dem 
Schluss, dass die Mittel, welche die Geschlechtsditferenzierung 
herbeiführen, im Laufe der Zeiten gewechselt haben. Das Ge- 
schlechtsproblem wird damit auch zu einem Problem der Phylo- 
genie, und die Beachtung phylogenetischer Gesichtspunkte wird 
das Verständnis mancher komplizierter Geschlechtsverhältnisse 
erleichtern. | 
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Erklärungen zur Tafel I (Fig. 1). 

a) Rana esculenta: Ovar der differenzierten Rasse zur Zeit der Metamor- 
phose (Vergr. 14). 

bee " Ovar der undifferenzierten Rasse einige Zeit vor der 
Metamorphose (Vergr. 14). 

Ole: Y Ovar der undifferenzierten Rasse 2 Jahre nach der 
Metamorphose (Vergr. 14). 

d) Rana temporaria: Ovar der differenzierten Rasse A2ı (Wärme) zur Zeit 
der Metamorphose (Vergr. 28). 

OB 5 Ovar der differenzierten Rasse Aıo (Kälte) zur Zeit der 
Metamorphose (Vergr. 28). 

(a, b und e nach Kuschakewitsch.) 


Aus dem Biologischen Laboratorium der Universität Bonn. 


Experimentelle Untersuchungen an den fioden, 
Eierstöcken und Brunstorganen erwachsener und 
iugendlicher Grasfrösche (Rana fusca Rös.) 
Von 
Arnold Lauche. 


Hierzu Tafel II und 6 Textfiguren. 
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2. Einseitige totale und einseitige teilweise Kastrationen an Mönchen 65 
3. a) Transplantation reifen Ovarialgewebes auf ein seit einem Jahre 
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II. Teil: Versuche an jungen Tieren. 
a) Transplantation reifer Hodensubstanz auf normale und einseitig 
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Die vorliegende Arbeit stellt in ihrem ersten Teile die Fort- 
setzung und den weiteren Ausbau von Versuchen dar, welcheR.Meyns 
unter Leitung von Herrn Geheimrat Nussbaum im hiesigen 
biologischen Laboratorium begonnen und über deren bisherige 
Ergebnisse er in zwei Abhandlungen (1910, 1912) berichtet hat. 

Es handelt sich um Transplantations- und Regenerations- 
versuche an den Keimdrüsen erwachsener brauner Grasfrösche und 
die Transplantation jugendlicher Keimdrüsen auf erwachsene Tiere 


derselben Spezies. 
Archiv Sf. mikr. Anat. Bd.$S6. Abt. II. 4 
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Die von Meyns erzielten Resultate sind soweit sie hier in 
Betracht kommen, kurz folgende: 

Die auto- und heteroplastische Transplantation von Hoden- 
substanz in den saccus dorso-Iymphaticus und die Leibeshöhle ist 
auf kastrierte Tiere mit Erfolg auszuführen; Transplantation reifer 
Hodensubstanz auf nicht kastrierte Tiere ist erfolglos. 

„Falls das transplantierte Hodenstückchen in dem fremden 
Organismus überhaupt zur Anheilung und Regeneration gelangt, 
setzt, unabhängig von der Jahreszeit, in welcher die Transplantation 
erfolgte, stets eine neue Spermatogenese ein, welche ihren Ausgang 
von den jüngsten Samenzellen, den wandständigen Spermatogonien, 
nimmt und es unter Nekrotisierung und Resorption aller älteren 
Stadien der Samenentwickelung zur Ausbildung neuer reifer Samen- 
fäden bringt. Das Charakteristische dieser Spermatogenese aber 
liest darin, dass dieselbe einen um so stürmerischeren Verlauf 
nimmt, je vorgerückter die Jahreszeit ist, in welcher die Über- 
pflanzung des Keimdrüsengewebes vorgenommen wird, m. a. W. je 
weiter die normale Reifung der Samenelemente bereits gediehen 
Se (Alles 1812 DS, EI), 

Dieselbe Erscheinung tritt in den zurückgelassenen Hoden- 
resten auf, wenn man Rana fusca Männchen bis auf geringe Reste 
kastriert (Meyns 1910 S. 463). 

„Die Regeneration kleiner Froschhodenstückchen lässt in- 
tratubulär nicht nur ausserhalb, sondern auch innerhalb der 
Samencysten junge Eier zur Entwickelung gelangen“ (19128. 175). 

Die Untersuchung der regenerierten Hoden einiger von mir 
partiell kastrierter Tiere zeigte Verhältnisse, die sich zunächst 
nicht mit den Resultaten von Meyns in Einklang bringen liessen. 
Denn einmal fand ich auch in regenerierenden Stücken, die durch 
Operation zur Laichzeit und kurz danach gewonnen waren, 
eine sich überstürzende Neubildung von Samenzellen und anderer- 
seits traf ich in diesen Organen niemals Eizellen an, während 
Meyns gerade in den Regeneraten partiell kastrierter Tiere die 
Eier in besonders grosser Zahl sich entwickeln sah, eine Tatsache, 
von welcher ich mich an Meyns Präparaten überzeugt habe. Diese 
verschiedenen Beobachtungen nach denselben Eingriffen waren die 
Veranlassung, die Regenerations-Erscheinungen durch eine grössere 
Anzahl Versuche neu zu studieren, wobei besonders die frühesten 
Stadien des Prozesses näher untersucht wurden. (Abschnitt ]J). 
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Die oben zuerst genannte scheinbare Differenz wurde durch diese 
Versuche aufgeklärt, wie ich unten ausführen werde. Für die 
zweite gab auch eine Nachprüfung an zwölf neuen Fällen keine 
Lösung. In allen zwölf Versuchen, die bis zu 14 Monaten aus- 
gedehnt wurden, konnte ich das Auftreten von Eizellen nicht 
feststellen. Da die Versuche für die Frage der Metaplasie und 
des Hermaphroditismus von Interesse sind, sollen sie noch fort- 
gesetzt werden. An dieser Stelle unterlasse ich es deshalb, näher 
darauf einzugehen. 

Im weiteren Verlaufe der Arbeit erwies es sich aus unten 
zu erörternden Gründen als notwendig, durch eine Reihe von 
Eingriffen den Einfluss des Wundreizes auf die Regeneration und 
besonders das Auftreten einer neuen Samenbildung kennen zu 
lernen, um diesen Faktor bei der Beurteilung der Ergebnisse 
berücksichtigen zu können. Ich habe zu diesem Zwecke eine 
Reihe von Tieren einseitig total und einseitig teilweise kastriert 
(Abschnitt II). 

Die Ergebnisse der Versuche bei den Männchen liessen eine 
Prüfung der entsprechenden Verhältnisse bei den weiblichen Tieren 
wünschenswert erscheinen. Schon nach einer kleinen Anzahl 
gelungener Operationen ergab es sich, dass bei den Weibchen 
im wesentlichen dieselben Folgen der partiellen Kastration im 
ÖOvariumrest auftreten, wie sie im zurückgelassenen Hodenrest 
der Männchen beobachtet werden. Die Versuche wurden deshalb 
nicht weiter fortgesetzt (Abschnitt III). 

Meyns schloss aus seinen Transplantationen reifen Hodens 
auf kastrierte erwachsene Tiere, „dass das jahreszeitliche Alter 
erwachsener Froschkastraten bei der Regeneration geschlechtsreifer 
Hodentransplantate die Schnelligkeit der neu beginnenden Samen- 
reiftung bestimmt“ (1912 S. 149 ff). Er erhob nach dieser Er- 
fahrung die Frage, ob auch das Lebensalter des Frosches über- 
haupt die erste Entwicklung der Keimstöcke beschleunigen könne, 
ob also jugendliche Keimdrüsen auf erwachsene Tiere übertragen, 
sich schneller entwickeln, als sie dies normaler Weise zu tun 
pflegen (der Frosch wird erst im 4. Lebensjahre geschlechtsreit). 
Zur Beantwortung, dieser Frage transplantierte er junge Keim- 
drüsen auf erwachsene kastrierte Tiere. Es ergab sich, dass die 
Transplantation mit Erfolg ausführbar ist, dass man auf Männ- 


chen nicht nur Hoden- sondern auch Ovarialsubstanz erfolgreich 
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übertragen kann. Meyns dehnte damals seine Versuche nur auf 
eine Zeit von höchstens 46 Tagen aus und fand, dass im Verlaufe 
dieser Zeit die jugendlichen Keimdrüsen ihre normale Entwicklung 
im Körper des erwachsenen Tieres fortgesetzt hatten, eine Be- 
schleunigung also nicht zu erkennen war. Wenn man bedenkt, 
dass zur normalen Reifung der Keimzellen bei den Fröschen 
4 Jahre notwendig sind, so ist es leicht möglich, dass in der 
kurzen Zeit von 46 Tagen eine Beschleunigung der Entwicklung, 
wenn sie überhaupt einträte, noch nicht deutlich erkennbar würde. 
Ich habe deshalb die Versuche wiederholt und sie über längere 
Zeit bis zu 5 Monaten ausgedehnt. (Abschnitt IV.) 

Das zu den letztgenannten Versuchen vorhandene Material 
an jungen Fröschen veranlasste mich, im Hinblick auf die guten 
Erfahrungen mit der unten beschriebenen Operationstechnik ex- 
perimentelle Eingriffe schwererer Art auch an den jungen Tieren. 
zu versuchen. Bisher waren eingreifendere Operationen stets an. 
der geringen Widerstandfähigkeit der jungen Frösche gegen 
Infektionen und der Unmöglichkeit, den Eintritt der Infektion zu 
verhindern, gescheitert. Bezeichnend für die Empfindlichkeit der: 
jungen Tiere ist eine von Nussbaum (1911 S. 20) mitgeteilte 
Beobachtung, nach welcher Kaulquappen sich auch in bakterien- 
haltigem Wasser fortentwickeln, solange ihre Epidermis unver- 
sehrt ist. Sowie aber die geringste Abschabung von Epidermis. 
stattfindet, gehen die Tiere ausnahmslos an Infektion zu Grunde. 
Hier handelt es sich zwar um Kaulquappen; die jungen Frösche 
im 1. und 2. Lebensjahre sind aber nicht wesentlich unempfind- 
licher, zumal gegen grössere Eingriffe, bei denen die Bauchhöhle 
eröffnet wird. Dank der unten beschriebenen Art der Nach- 
behandlung nach der Operation gelangen eine Reihe zum Teil für 
das Tier sehr schwere Eingriffe, die ich im zweiten Teile der 
Arbeit beschreiben werde. 

Diese Versuche an den jungen Tieren sind also, soweit sie 
hier geschildert werden, hauptsächlich als Vorversuche zu betrachten, 
welche die Möglichkeit schwererer Eingriffe an den jungen Fröschen 
und damit der Bearbeitung einer ganzen Reihe von Fragen er- 
weisen sollten, die zum Teil schon in Angriff genommen sind. 
Frwähnt sei hier nur, dass es jetzt möglich ist, Fröschen schon 
im ersten Lebensjahre die Keimdrüsen zu entfernen und so Tiere 
zu erhalten, die niemals unter dem Einfluss der inneren Sekrete 
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der Hoden bezw. Ovarien gestanden haben. Transplantations- 
versuchen an solchen Tieren aber vermögen vielleicht zur Klärung 
‚der bisher immer noch umstrittenen Frage des Zusammenhanges 
der inneren Sekretion der Keimdrüsen mit den sekundären 
'Geschlechtsmerkmalen beizutragen. 

Nachdem ich so eine Übersicht der in dieser Arbeit beschriebe- 
nen expermentellen Untersuchung gegeben habe, erscheint es not- 
wendig, etwas näher auf die Operationsmethoden, besonders 
auf die Art der Nachbehandlung einzugehen, da durch diese 
die Ausführung der Versuche erst ermöglicht wurde. 

Die vollständige oder teilweise Entfernung der Hoden und 
die Transplantationen wurden nach derselben Methode ausgeführt, 
wie sie von M. Nussbaum ausgebildet und von Meyns (1912 
S. 154) beschrieben ist. 

Von grösster Bedeutung für das Gelingen der Versuche ist 
eine zweckmässige Nachbehandlung der Tiere während der ersten 
Tage nach der Operation. Besonders wenn dasselbe Tier mehr- 
mals operiert werden soll, muss die Mortalität infolge von Sepsis 
auf ein Minimum herabgesetzt sein. Mit der im hiesigen Labo- 
ratorium im Laufe der letzten drei Jahre ausgebildeten Methode 
hatte ich nur zwei 
Todesfälle durch W und- 
infektion auf 130 die 
Bauchhöhle eröffnende 
‚Operationen. Auch diese 
hätten leicht vermieden 
werden können, wie ich 
unten noch erwähnen 
werde. Diese günstigen 
Ergebnisse und die An- 
wendbarkeit der Nach- 

behandlungsmethode 
für die verschiedensten 
Operationen an einem 
so viel benutzten Ob- 
jekt rechtfertigen wohl 
eine nähere Bespre- 
chung der Versuchsan- 
ordnungen. Fig. 1. 
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Zur Erläuterung diene die Textfigur No. 1. Aus ihr ist 
alles wesentliche der folgenden Beschreibung zu ersehen. 

Sofort nach Beendigung der Operation, die stets in Aether- 
narkose (siehe Meyns 1. c.) stattfindet, wird das Tier in einen 
sterilen Netzbeutel gebracht. Dieser wird an dem ebenfalls. 
sterilisierten durchbrochenen Deckel des später zur Aufbewahrung 
des Tieres dienenden Glasgefässes befestigt. Um ein Austrocknen 
des Beutels und damit der Haut des Tieres zu verhindern, wird 
1. in das Glasgefäss eine geringe Menge Wasser gebracht, 2. wird 
in das Aufhängeband des Beutels ein Wattebausch eingeknotet,. 
der wenigstens zweimal am Tage mit Wasser zu tränken ist. Bei 
dieser (relegenheit ist auch das unten im Glasgefäss befindliche: 
Wasser zu wechseln, da es durch den Harn des Tieres schnell 
verunreinigt wird. a 

Einer Verunreinigung des Beutels mit Kot muss dadurch 
vorgebeugt werden, dass man die Tiere wenigstens drei Tage vor 
der Operation hungern lässt. Besonders notwendig ist dies bei 
jungen Tieren, die naturgemäss in engmaschigeren Beuteln auf- 
gehängt werden müssen, in denen die flüssigeren Kotmassen leicht 
aufsteigen und so in unmittelbare Berührung mit den Wunden 
kommen. 

bevor das im Beutel aufgehängte Tier in das Glasgefäss 
eingesetzt wird, habe ich es stets an dem Deckel in ein Stativ ein- 
gespannt und solange mit dem praktisch sterilen Leitungswasser 
überrieselt, bis es aus der Narkose erwacht war. Dies kann sehr 
lange dauern; ich habe einmal erst nach dreistündigem Berieseln 
eine Wiederkehr der Atmung und das Erwachen aus der Narkose: 
beobachtet; meist genügt jedoch eine Viertelstunde Die Be- 
rieselung mit Wasser erleichtert die Hautatmung und erhält das 
Tier trotz des Stillstandes der Lungenatmung am Leben. Wird 
der Frosch sofort in das Glasgefäss eingehängt, dann wird die 
Narkose durch die schweren, im Glas verbleibenden Aetherdämpfe, 
welche das Tier ausscheidet, unnötig verlängert. In einem Falle- 
hatte dies den Tod des Tieres zur Folge. 

Nach dem Einhängen in das Glas wird der Wattebausch 
mit einer Petrischale, die aber kleiner als der Gefässdeckel ist, 
zugedeckt. Dadurch ist ein Austrocknen möglichst vermieden 
und die Luft am Ein- und Austritt zum und vom Gefäss nicht 
behindert. 
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Während der nächsten drei Tage ist sorgfältig darauf zu 
achten, dass die sich ablösende Epidermis des Tieres mit steriler 
Pinzette möglichst entfernt wird. In zwei Fällen beobachtete ich 
nämlich, dass Epidermisfetzen aus dem Beutel heraus in das 
Wasser im Glasgefäss hineinhingen. In ‚beiden Fällen kam durch 
diese Verbindung des Frosches mit dem durch Urin verunreinigten 
Wasser eine tötliche Infektion der Wunden zustande. Ein möglichst 
grosser Abstand von Beutel und Wasser kann diese Gefahr natür- 
lich sehr verringern. 

Am 4. oder 5. Tage je nach Grösse der Wunden, werden 
die Nähte entfernt. Man kann dies durch die weiten Maschen 
hindurch leicht ausführen, ohne das Tier aus dem Beutel nehmen 
zu müssen. Wegen der Gefahr des Aufplatzens der kaum 
geheilten Wunden ist ein Herausnehmen nicht angezeigt. Es ist 
deshalb zweckmässig die Schnitte bei der Kastration etwas mehr 
median anzulegen, die Wunden sind dann nicht von den gebeugten 
Oberschenkeln des Tieres verdeckt. Nach weiteren 4—5 Tagen 
werden die Tiere dann in ein Aquarium gesetzt. 

Die Kastration weiblicher Tiere ist wegen der erheblichen 
Grösse der Ovarien besonders vor der Laichzeit, schwieriger. Zuerst 
versuchte Nussbaum sie auszuführen, die Tiere gingen alle zu 
Grunde. Die weiterhin von demselben Autor eingeführten Verbesse- 
rungen, besonders bezüglich der Nachbehandlung der operierten 
Tiere ermöglichten es Hooker im hiesigen Laboratorium auch 
die Ovarien vollständig zu entfernen, ohne das Leben des Tieres 
zu gefährden. Ich habe dann eine ganze Anzahl von Weibchen 
auch kurz vor dem Ablaichen mit Erfolg operiert. Die Schnitte 
müssen unter Umständen bis zu 2 cm lang gemacht werden, 
damit gute Uebersicht eine vollständige Entfernung gewährleistet. 
Die Wunden wurden dementsprechend mit drei Nadeln für Peri- 
toneum und Muskulatur und 4 bis 5 für die Haut geschlossen. 

Bevor das Mesovarium durchtrennt wird, sind unbedingt 
die Gefässe zu unterbinden. Alle Tiere, bei denen ich dies unter- 
liess, gingen an Verblutung ein. Die Ligatur ist sehr sorgfältig 
anzulegen, da sie wegen der Kürze des Mesovariums leicht 
abgeleitet. 

Des Zusammenhanges halber will ich einige Bemerkungen 
über die ÖOperationsmethode bei den jungen Tieren gleich hier 
anschliessen. Es wurden junge Frösche beiderlei Geschlechtes 
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von 20 mm Nasen-Steisslänge an operiert. Die Narkose, aus- 
geführt wie bei den erwachsenen Tieren, wird gut vertragen, 
wenn man sofort nach dem Eintritt der Betäubung weitere Aether- 
gaben unterlässt. Sie dauert etwa eine halbe Stunde an. 

Sehr empfindlich sind die kleinen Tiere gegen Blutverluste. 
Jede Blutung ist daher sofort gründlich zu stillen. Am schnellsten 
gelang es mir durch Verschorfen der blutenden Stelle mit einer 
heissen Nadel. Ligaturen sind bei den kleinen Abmessungen 
schlecht schnell genug anzulegen. Beide Keimdrüsen wurden bei 
den jungen Tieren in der Regel von einer Wunde aus ange- 
griffen, um die Operation möglichst abzukürzen. Der Schnitt muss 
soweit seitlich von der Mittellinie des Bauches angelegt werden, 
dass zwischen ihn und die in der Mittellinie verlaufende Vena 
abdominalis eine Naht gelegt werden kann, welche dieses Gefäss 
nicht mitfasst. Die Verletzung dieser Vene oder ihre Unterbindung 
hatte stets den Tod des betreffenden Tieres zur Folge. 

Der 1--3 mm lange und !/»—1 mm breite Hoden ist auf 
der Seite des Schnittes leicht zu finden. Um an den anderen zu 
gelangen, machte ich an einer möglichst gefässfreien Stelle des 
Mesenteriums einen kleinen Einschnitt. Die Transparenz und die 
Kleinheit der Organe erschweren die Ausführung der Operationen 
sehr. Bei den weiblichen Tieren geschieht es leicht, dass einzelne 
Eier beim Erfassen der Ovarien mit der Pinzette aus dem Organ 
herausfallen, und so die vollständige Kastration schwer oder gar 
nicht mit Sicherheit auszuführen ist. Sofort nach dem Abschneiden 
müssen die Schnittstellen verschorft werden. Ziehen sich die 
heste des Mesovariums unter das Mesenterium zurück, so dass 
eine schnelle Blutstillung nicht möglich ist, erfolgt fast aus- 
nahmslos der Tod des Tieres im Laufe des ersten Tages nach 
der Operation. Die Nachbehandlung ist dieselbe wie bei den er- 
wachsenen Tieren. 
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1. Wir wenden uns nun zu der Besprechung der Regene- 
rationserscheinungen in den Hodenresten partiell 
kastrierter Grasfrösche. 

Am 11. Februar 1913 wurden zwei frisch gefangene, gut 
genährte Männchen auf beiden Seiten bis auf je einen schmalen 
Streifen Hodensubstanz am Ansatz des Mesorchiums kastriert. 
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Die herausgeschnittenen Hodenstücke wurden fixiert und in Serien- 
schnitte zerlegt. Nach 5 bezw. 15 Tagen wurde jedem der Tiere 
der zurückgelassene Rest auf der einen Seite herausgenommen. 
‚der der anderen zu weiterer Regeneration belassen und erst nach 
26 und 30 Tagen entfernt und fixiert. Die zu Beginn der Ver- 
suche erhaltenen normalen Hodenpräparate der beiden Tiere 
zeigten das für die Jahreszeit zu erwartende histologische Bild. 
Die Hodentubuli enthielten nur reife Sperminenbündel in Cysten 
und wandständige Spermatogonien mit Follikelepithel. Da die 
Brunstperiode noch nicht begonnen hatte, sassen die reifen Samen- 
fäden noch sämtlich an der Wand der tubuli fest. 

In allen Regeneraten fand ich den Beginn einer neuen 
Samenbildung, über deren histologische und zytologische Einzel- 
heiten und Abweichungen vom normalen Verlauf ich schon be- 
‚richtet habe (Lauche 1913). ÜCharakterisiert sind diese ersten 
‚Stadien der neuen Samenbildung durch das Auftreten von zahl- 
reichen mehrpoligen Kernteilungsfiguren. Diese kommen dadurch 
zustande, dass nach den ersten drei Kernteilungen in den meisten 
wandständigen Spermatogonien die Zellteilung aubleibt. Es ent- 
‚stehen demnach zunächst zweikernige, dann vierkernige, schliess- 
lich achtkernige Zellen. In der darauf folgenden Ruheperiode 
werden die Zellteilungen nachgeholt und die Samenbildung ver- 
läuft nun, abgesehen von der grösseren Schnelligkeit, in normaler 
Weise bis zur Bildung reifer Samenfäden. 

Am 10. März operierte ich in derselben Weise wie oben 
angegeben, ein weiteres Männchen, welches sich schon in Kopu- 
lation befunden hatte. Die Regenerate wurden nach einem bezw. 
4 Monaten entnommen. Zur Zeit der Operation bot der Hoden 
des Tieres dasselbe Bild, wie bei den am 11. Februar operierten 
Fröschen. Trotz des Beginns der Laichperiode hatten sich die 
Samenzysten noch nicht von der Wand der Tubuli abgelöst. 

Das 30 Tage alte Regenerat ähnelte inbezug auf den Fort- 
schritt der neuen Samenbildung dem 26tägigen der ersten Serie, 
war aber noch nicht ganz so weit entwickelt, obwohl es 4 Tage 
älter war. : 

Anfang Juli bildete sich eine starke Auftreibung des Leibes 
bei dem Tiere aus. Ich eröffnete das Abdomen, fand starken 
Aseites und ein überraschend grosses Regenerat des Hodens. 
Aus dem höchstens 3 mm langen und 1 mm breiten Hodenrest 
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war im Laufe der 4 Monate ein walzenförmiger Körper ent- 
standen, welcher eine Länge von 20 mm und einen Durchmesser 
von 6 mm besass. Da er sich aus dem rechten Hodenreste ent- 
wickelt hatte, war er durch das rechte Mesorchium mit der Wand 
der Leibeshöhle verbunden. Der kraniale Teil ragte über den 
oberen Nierenpol hinaus, gegen den Hilus der Leber hin. Hier 
hatte er anscheinend durch Kompression der Pfortader den Ascites 
hervorgerufen. 

Ich wollte die weitere Entwicklung des Regenerates ver- 
folgen, trug deshalb nur das kopfwärts gelegene obere Viertel 
des Körpers ab, welches durch die Kompression der Gefässe das. 
Leben des Tieres bedrohte und schloss dann die Wunde wieder. 
Leider überlebte der Frosch die’ Operation nur um 2 Tage. Er 
wurde sofort nach dem Tode total in Formalin fixiert und photo- 
graphiert (siehe Textfig. 2). 


Hiom2! 


Die Abbildung ist etwas über lebensgross. An dem gleich- 
zeitig photographierten Maßstab lassen sich die Grössenverhältnisse 
entnehmen. Wir sehen das regenerierte Organ H etwa in der 
Mittellinie des Körpers von Leber (L) und Gallenblase (G) bis 
zum Rectum (R) hinziehen. Den kranialen Pol bedecken zum Teil 
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Blutgerinsel, von der Operation vor 2 Tagen herrührend. Eim 
etwa 5 mm langes Stück ist an dieser Stelle entfernt worden. 
Nahe dem Kopfe der Nadel, mit welcher die Leber zurück- 
gesteckt ist, sieht man die etwas eingezogene Schnittfläche. 
Rechnet man das abgeschnittene Viertel hinzu, so hat das regene- 
rierte Organ etwa die Grösse der beiden normalen Hoden. 

Die mikroskopische Untersuchung ergab nun aber, dass die 
Tubuli des Regenerates etwa doppelt so weit sind, als die eines 
normalen Hodens zu derselben Jahreszeit. Das ganze Organ 
enthält demnach schätzungsweise nur so viel Keimzellen als ein 
normaler Hoden. 


Pie. 3. Fig. 4. 


Die Textfiguren Nr. 3 und 4 mögen die Verhältnisse erläutern. 
Fig. 3 stellt die Umrisse eines Hodentubulus aus einem normalen 
Hoden in dem gleichen Stadium der Samenbildung dar, welches 
sich in dem Regenerat fand. In Fig. 4 ist der Umriss eines Tubulus 
des regenerierten Organs bei der gleichen Vergrösserung gezeichnet. 
Durch Schraffierung ist angedeutet, wie weit in beiden Tubuli die 
Wand mit Zysten besetzt ist; der hellgebliebene Raum ist also 
das Lumen des Kanälchens. In dem Regenerat ist die Lichtung‘ 
sehr weit; sie war in frischem Zustande mit seröser Flüssigkeit 
und geringen Resten abgestossener, zerfallender Zellen erfüllt. 
Da sich das Regenerat seit wenigstens 14 Tagen unter patholo- 
gischen Bedingungen entwickelt hat, so kann der histologische 
Befund nicht ohne gleichalte Vergleichspräparate, die mir aber 
vorläufig fehlen, beurteilt werden. Ich erwähne daher nur, dass 
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die Samenbildung an einigen wenigen Stellen bis zur Bildung 
von Samenfäden fortgeschritten ist, im Grossen und Ganzen aber 
den für die Jahreszeit normalen Stadien entspricht. 

Einige Zeit nach Ablauf der Laichperiode, am 8. Mai, wurden 
wiederum drei Tiere operiert. Die Untersuchung der entfernten 
Hodenstücke ergab, dass die Samenbildung nicht bei allen Tieren 
gleichweit fortgeschritten war. In einem Hoden betrug die 
Höchstzahl der Spermatozyten in den Zysten nur acht Zellen, 
während in anderen Testikeln die Teilungen schon öfter erfolgt 
waren, so dass die vier- und fünffache Zahl von Zellen in vielen 
Zysten zu finden war. Alle Hoden enthielten in den Randpartien 
noch Samenfadenbündel. In keinem Falle sassen diese an der 
Wand der Hodenkanälchen, sondern lagen sämtlich abgestossen 
im Lumen. 

Fünf Tage nach der Operation wurde zwei Tieren der 
Hodenrest auf der einen Seite vollständig entfernt, die Bauch- 
höhle wieder geschlossen und der Rest auf der anderen Seite zu 
weiterer Regeneration an Ort und Stelle gelassen. Ich wählte zu 
(diesem Eingriff unter dem zur Verfügung stehenden Material die 
beiden Tiere, bei denen die normale Samenbildung noch am 
weitesten zurück, resp. schon am weitesten fortgeschritten war. 
Die histologische Untersuchung zeigte nun überraschender Weise 
auch jetzt nach dem Ablaichen den Beginn einer neuen Samen- 
bildung, die ebenfalls unter Auftreten mehrpoliger Kernteilungen 
und Bildung mehrkerniger Zellen vor sich gegangen war. Um 
den weiteren Verlauf dieses Prozesses kennen zu lernen und ihn 
mit den Angaben von Nussbaum (1909 S. 538ff.) und Meyns 
(1910 S. 465 ff.) sowie mit meinen eigenen Präparaten von den 
vor der Laichzeit operierten Tieren vergleichen zu können, 
wurden nach 10 und 21 Tagen weitere Stücke fixiert. Durch 
den wesentlich anderen histologischen Bau des Hodens zu Beginn 
dieser Versuche, verglichen mit seiner Struktur vor der Laichzeit, 
sind gewisse Änderungen im Ablauf der neuen Samenbildung 
bedingt, deren Eigentümlichkeiten ich besprechen will, da sie 
‚gleichzeitig eine Erklärung für die auffallende Erscheinung geben, 
dass mit Ausnahme der wandständigen Spermatogonien alle zur 
Zeit der Operation im Hoden befindliche Stadien der Samenbildung 
zu Grunde gehen, auch wenn man den Hoden in situ regene- 
rieren lässt. 
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Die zur Erklärung derselben Erscheinung in Hodentrans- 
plantaten angenommene geringere Widerstandsfähigkeit der schon 
weiter differenzierten Keimzellen kommt hier nicht in Betracht, 
da die Ernährung des Hodenrestes niemals Not leidet, im Gegen- 
teil durch die Hyperämie nach der Operation eine besonders gute 
ist. Es zeigt sich denn auch, dass die Degeneration der Samen- 
zysten nur die Folge rein mechanischer Verhältnisse ist. 

Besteht der Inhalt der Hodentubuli, wie es vor der Laich- 
zeit der Fall ist, ausser den wandständigen Spermatogonien ledig- 
lich aus reifen Samenfadenbündeln, welche nur mit ihren Köpfen 
in Samenzysten (Sertoli’sche Zellen der Säuger) steckend an der 
Wand befestigt sind, so teilen sich auf den Reiz der unvollständigen 
Kastration die Spermatogonien und nehmen unter Abdrängung 
der Samenfadenbündel von der Wand diese schon sehr bald 
gänzlich für sich in Anspruch. Da das physiologische Schicksal 
der reifen Samenfäden und ihrer Zysten in derselben Abstossung 
von der Wand durch die neu in Teilung tretenden Spermatogonien. 
besteht, so geht der Vorgang in diesem Falle leicht vonstatten. 
Anders liegen die Verhältnisse nach Beginn der neuen Samen- 
bildung, zur Zeit wo die jungen Spermatozytenzysten breitbasig 
allseits der Wand der Kanälchen aufsitzen. Die dann bestehende 
Raumbehinderung ermöglicht zunächst nur eine Teilung der 
Spermatogonien in der Richtung senkrecht zur Wand gegen das. 
Lumen hin. Es entstehen dadurch radiär angeordnete Reihen 
von Spermatozyten, welche sich zwischen die schon vorhandenen 
Zysten des normalen Zyklus einschieben. Die Zellteilung bleibt 
auch hier in vielen Fällen zunächst aus, wie ich es a.a. 0. für 
die ersten Teilungen im regenerierenden Hoden der Tiere 
beschrieben habe, welche vor dem Ablaichen operiert waren. Es 
treten auch hier mehrpolige Mitosen auf, aber nicht so zahlreich, 
da in vielen Fällen die Spindeln der mehrkernigen Zellen nicht mit- 
einander in Verbindung treten, sondern unabhängig bleiben, wie es 
ja aus der Lage der Kerne in Reihen hintereinander erklärlich ist. 

Im Laufe der weiteren Entwicklung der neuen Samenbildung 
werden nun die Zysten des normalen Zyklus doch allmählich von 
der Wand abgedrängt. Schliesslich stehen sie nur noch mit einem 
dünnen Stiel in Verbindung mit ihrem Mutterboden. Solange 
eine Verbindung mit der Wand besteht, ist auch eine ausreichende 
Ernährung möglich. 
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Vergleiche mit Kontrollpräparaten normaler Tiere zeigen, 
dass durch den Reiz der partiellen Kastration auch der Fortgang 
der normalen Samenbildung beschleunigt wird, aber nur solange 
die Zysten in Verbindung mit der Wand stehen. So fand ich in 
den Präparaten 21 Tage nach der Operation fixiert, in vielen 
Zysten schon die Reifungsteilungen, ein Stadium, welches normaler- 
weise erst Ende Juli, also zwei Monate später auftritt. Eine 
weitere Entwicklung des normalen Zyklus findet nur an ganz 
wenigen Stellen statt, da bis zu dieser Zeit die neue Samen- 
bildung die weitaus meisten normalen Zysten schon gänzlich 
von der Wand abgedrängt hat. Die Lösung der Verbindung mit 
der ernährenden Kanälchenwand macht eine weitere Entwickelung 
unmöglich, die Zellen verfallen der Degenration. Indem nun die 
Loslösung von der Wand in den einzelnen Teilen der Tubuli zu 
verschiedener Zeit zustande kommt, so finden wir degenerierende 
Spermatozyten in allen Entwicklungsstadien. 

Nach den Angaben von Meyns soll in den Hoden der im 
Herbst und einige Zeit vor der Laichperiode teilweise kastrierten 
Tiere die neue Samenbildung in dem einmal eingeschlagenen 
abnorm schnellen Tempo weiter bis zur Bildung reifer Samen- 
fäden verlaufen. 

Anders verhält es sich in den hier beschriebenen Fällen. 
Nach etwa 20—30 Tagen scheint der durch die Entfernung des 
grössten Teiles der Hoden bedingte Funktionsausfall kompensiert 
zu sein. Dazu trägt einerseits die Beschleunigung der normalen 
und andererseits die neu auftretende Samenbildung bei. Das 
Überstürzte, abnorm Schnelle in dem Prozess hört auf; in normalem 
Tempo vollenden von jetzt ab die Spermatozyten ihre Entwickelung 
zu reifen Samenfäden. 

Wir sehen also, die Geschwindigkeit des Ablaufes der neu 
eintretenden Samenbildung ist im Regenerat als Ganzes betrachtet 
abhängig von dem jahreszeitlichen Stadium der Samenentwicklung 
zur Zeit der Operation, wie auch Meyns behauptet. Es ist aber 
hinzuzufügen, dass dieersten Erscheinungen der neuen Spermato- 
genese inbezug auf Schnelligkeit des Ablaufes und die Abnormi- 
täten in der Zellteilung zu jeder Zeit dieselben sind, soweit nicht 
der stets wechselnde histologische Bau des Hodens geringe 
Änderungen bedingt. Von der Jahreszeit hängt es dann ab, wie 
lange die sich überstürzende Neubildung von Samenfäden anhält, 
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-d. h. in welcher Zeit der Funktionsausfall gedeckt ist. Im nächsten 
Abschnitt werden wir noch einen Faktor kennen lernen, der von 
Einfluss auf die Geschwindigkeit und den Umfang der Regene- 
rationserscheinungen ist; eine Zusammenfassung der Ergebnisse 
kann demnach erst am Schlusse des nächsten Abschnittes 
gegeben werden. 


2. Einseitie totale und. einseitig teilweise 
Kastrationen erwachsener Männchen vonRana fusca. 


Das in den oben geschilderten Versuchen beobachtete Auf- 
treten eines neuen Zyklus der Samenbildung auch in den Hoden 
von Tieren, welche kurz nach der Laichzeit operiert wurden, kann 
nicht ohne weiteres als Reaktion auf einen Funktionsausfall auf- 
gefasst werden. Wie Steinach (1910) durch seine Injektions- 
versuche gezeigt hat, ist die innersekretorische Funktion der 
Hoden beim Frosch von zyklischem Charakter. Steinach inji- 
zierte Froschkastraten Hodensubstanz von normalen Männchen im 
Herbst und Winter und erzielte dadurch ein Wiederauftreten des 
Umklammerungsretlexes, während dieselbe Operation im Frühjahr 
nach dem Ablaichen keinerlei Wirkung auf die kastrierten Tiere 
hat. Aus diesen Versuchen könnte man nun schliessen, dass die 
Hoden zur Laichzeit überhaupt keine innersekretorische Funktion 
haben, dass eine zu dieser Zeit in ihnen nach Entfernung des 
srössten Teiles der Hodensubstanz auftretende neue Samenbildung 
also auch nicht als Reaktion auf einen Funktionsausfall betrachtet 
werden kann. Zumal da ich fand, dass im Frühjahr schon etwa 
drei Wochen nach der Operation die abnorme Schnelligkeit der 
neuen Spermatogenese aufhörte, konnte ich nicht, ohne es experi- 
mentell ausgeschlossen zu haben, behaupten, dass die durch die 
Operation bedingte Gewebsentspannung und die Hyperämie in den 
Hodenresten keine Rolle spielen und für das Auftreten der neuen 
Samenbildung als ursächliches Moment nicht in Betracht kommen. 
Es galt also, den Einfluss dieser Faktoren auf das Zustande- 
kommen einer neuen Spermatogenese festzustellen, um ihn bei 
der Beurteilung der Regenerationsvorgänge berücksichtigen zu 
können. Durch die jetzt zu beschreibenden Versuchsreihen glaube 
ich einwandfrei festgestellt zu haben, dass nur der Funktions- 
ausfall als Bedingung für das Auftreten der Regenerations- 
erscheinungen anzusehen ist. 
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Zunächst stellte ich fest, dass im Herbst die Entfernung 
eines Hodens ohne jeden Einfluss auf das Organ der anderen 
Seite ist. Damit ergibt sich, dass die Verhältnisse in dieser 
Beziehung beim Frosch anders liegen als bei den Säugetieren. 
Für diese haben besonders die Untersuchungen von Ribbert 
und seinen Schülern eine kompensatorische Hypertrophie des 
zurückbleibenden Organs nach einseitiger Kastration ergeben. 
Nussbaum (1909, S. 527) und Gerhartz (1905), welche 
zuerst einseitige Kastrationen an Fröschen ausführten, unter- 
suchten die Folgen dieser Operation für den zurückbleibenden 
Hoden nicht. Sie stellten aber fest, dass die Entfernung eines 
Hodens keinen Einfluss auf die Ausbildung der Samenblasen und 
äusseren Geschlechtsmerkmale erkennen lässt. 

Da demnach, soweit mir bekannt, bisher histologische Unter- 
suchungen der Folgen einseitiger Kastration für den zurück- 
bleibenden Hoden bei den Fröschen nicht vorlagen, operierte ich 
im September, also zur Zeit, wo die innersekretorische Funktion 
des Hodens ausser Frage steht, einige Tiere und untersuchte den 
zurückgelassenen Hoden nach drei bis fünf Wochen. Die Hoden 
der einen Seite wurden entfernt, ohne ihnen die geringste Ver- 
letzung zuzufügen, solange sie noch im Zusammenhang mit dem 
Körper des Tieres waren. Sie wurden dann fixiert und zum Ver- 
gleich geschnitten. Die mikroskopische Untersuchung der im Tier 
zurückgelassenen Hoden ergab, dass die Samenbiläung in normalem 
Tempo weitergeschritten war und sich jedesmal in demselben 
Stadium befand, wie in den zur Kontrolle fixierten Hoden normaler 
Tiere. Von dem Beginn eines neuen Zyklus war auch nicht an- 
deutungsweise etwas zu bemerken. Da kompensatorische Hyper- 
trophie auch durch Vergrösserung der vorhandenen Zellen, ohne 
Neubildung zustande kommen kann, sei bemerkt, dass sich auch 
hierfür kein Anhalt fand. Da alle Regenerationserscheinungen 
an den Hoden des Frosches eine grosse Abhängigkeit von der 
Jahreszeit erkennen lassen und auch die verschiedenen Resultate 
derselben Operation, welche auf Seite 52 erwähnt wurden, zu 
vorsichtiger Beurteilung der nur zu einer bestimmten Jahreszeit 
erhaltenen Resultate mahnen, will ich, ehe meine noch in Gang 
befindlichen Versuche einseitig partieller Kastration zu anderen 
Jahreszeiten abgeschlossen sind, keine verallgemeinernden Schlüsse 
aus diesen Versuchsergebnissen ziehen. 
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Nachdem ich wusste, dass die Folgen einseitiger Kastration 
im Herbst jedenfalls nicht in dem Einsetzen einer neuen Samen- 
bildung bestehen, entfernte ich einem weiteren Männchen nur 
einseitig den grössten Teil des Hodens, während das Organ der 
anderen Seite unversehrt blieb. 

Spielte der Wundreiz und die Hyperämie eine Rolle, so 
musste in dem Rest der einen Seite eine neue Samenbildung auf- 
treten, obwohl der Funktionsausfall eine solche nicht hervor- 
serufen hätte, wie aus dem vorigen Versuche hervorgeht. Die 
Untersuchung des Restes fand fünf Wochen nach der Operation 
statt und ergab Folgendes: 

Makroskopisch zeigt der stehengebliebene Hodenrest dieselbe 
Grösse wie zur Zeit der Operation; die Schnittfläche ist verheilt. 
Mikroskopisch finden sich dieselben Verhältnisse, wie sie Maximow 
(1899, S. 292 #f.) für die Heilung von Hodenverletzungen bei 
Fröschen beschreibt. Veränderungen sind nur in unmittelbarer 
Nähe der Narbe zu sehen. In den weiter abgelegenen Teilen 
der Tubuli befinden sich auch nach fünf Wochen die wandständigen 
Spermatogonien in Ruhe. Die Teilungen dieser Zellen in der 
Nähe der Wunde verlaufen langsam, es sind keine abnormen 
Teilungsfiguren zu beobachten, wie auch Maximow (l. ce. S. 298) 
hervorhebt; kurz, es ist auch nach fünf Wochen nichts von dem 
Beginn einer neuen Samenbildung zu bemerken. 

Zwei weitere Versuche lieferten neue Beweise für die Ein- 
flusslosigkeit des Wundreizes auf die Regeneration des Hoden- 
restes. Bei einem auf der rechten Seite partiell kastrierten Frosche 
wurde fünf Wochen nach der ersten Operation gleichzeitig mit 
dem Rest der rechten Seite auch der grösste Teil des linken 
Hodens entnommen, sodass der Frosch nunmehr nur noch einen 
kleinen Teil des linken Hodens besass. Die Untersuchung der 
entfernten Stücke zeigte auch hier, dass in keinem derselben 
irgendwelche Anzeichen von Regeneration vorhanden waren. Drei 
Tage nach der zweiten Operation wurde das Tier getötet und der 
noch vorhandene letzte Rest untersucht. Es zeigte sich, wie zu 
erwarten war, mit aller Deutlichkeit der Beginn eines neuen 
Zyklus der Samenentwicklung. 

In einem dritten Versuch wurde ebenfalls nach fünf Wochen 
in einer zweiten Operation nur der bisher unversehrt gebliebene 


rechte Hoden bis auf einen kleinen Rest entfernt. Die nach drei 
Archiv f. mikr. Anat. Bd.86. Abt. II. 5\ 
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weiteren Tagen stattfindende Untersuchung der beiden noch vor- 
handenen Reste des rechten und linken Testikels zeigte in jedem 
zahlreiche Mitosen in den wandständigen Spermatogonien, welche 
schon teilweise zur Ausbildung von Ketten an der Tubuluswand 
unter Abstossung der vorhandenen reifen Samenbündel geführt 
hatten. Beide Stücke zeigten das gleiche Stadium der neuen 
Samenbildung, obwohl das rechts gelegene erst vor drei Tagen, 
das linksseitige aber schon vor über fünf Wochen verletzt worden 
war. An dem Rest der linken Seite war jetzt natürlich von 
einem Wundreiz keine Rede mehr. Trotzdem hatte auch in ihm 
eine Vermehrung der Spermatogonien begonnen, als durch die 
zweite Operation der grösste Teil des bis dahin intakten rechten 
Hodens entfernt wurde. 

Aus diesen Versuchen geht nun mit aller Deutlichkeit her- 
vor, dass die Verletzung des Hodens als solche keine neue 
Samenbildung veranlasst, dass vielmehr der Untergang oder Aus- 
fall des grössten Teiles der Hodensubstanz noch hinzukommen 
muss. Weiter ergibt sich, dass eine Neubildung von Samenfäden 
erst eintritt, wenn mehr als die Hälfte der gesamten Hoden- 
substanz entfernt worden ist. Damit ist gleichzeitig gesagt, dass 
nach einseitiger Kastration im Herbst eine kompensatorische 
Hypertrophie des anderen Hodens nicht auftritt. Diese Tatsache 
steht im Gegensatz zu den Befunden bei den Säugetieren und 
mahnt, mit der Verallgemeinerung von Ergebnissen, welche an 
einer Tierart gefunden wurden, recht vorsichtig zu sein. 

Nachdem wir jetzt die Resultate der einzelnen Versuchs- 
reihen kennen gelernt haben, sollen noch einige histologische 
Befunde mitgeteilt werden, die sich übereinstimmend aus allen 
untersuchten Regeneraten ergaben. Erstens war eine Neubildung 
von Hodenkanälchen nur in ganz geringem Grade zu finden und 
zwar stets nur in der Nähe der Schnittstelle. Auch die Ausführ- 
gänge waren in keinem Falle an der Regeneration wesentlich 
beteiligt. Mitosen habe ich in ihrem Epithel niemals beobachten 
können. Die Regeneration bestand also im wesentlichen in einer 
Vergrösserung der bestehenden Tubuli und vor allem in einer 
lebhaften Vermehrung der in ihnen gelegenen funktionellen 
Elemente, der Keimzellen. 

Zweitens ist von Bedeutung, dass die interstitielle Substanz 
sich niemals in erkennbarer Weise vermehrte. Wie wir sahen, 
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ist es der Ausfall innersekretorisch funktionierenden Gewebes, 
welcher die Regeneration im Hodenrest bedingt. Wenn sich nun 
diese Regenerationsvorgänge ausschliesslich an den Keimzellen 
abspielen, nicht aber an der Zwischensubstanz, so ist diese Tat- 
sache meiner Ansicht nach eine wesentliche Stütze der von 
M. Nussbaum stets vertretenen Ansicht, dass beim Frosch 
die Keimzellen das innere Sekret liefern, nicht die 
Zwischenzellen. Natürlich gilt diese Auffassung zunächst nur 
für den Frosch und die z. B. von Harms (1913 S. 472) da- 
gegen angeführten Versuche Steiners (1910), die an Ratten 
angestellt wurden, beweisen nichts für die Verhältnisse beim 
Frosch. Es sind eben, wie auch das Fehlen der kompensatorischen 
Hypertrophie beim Frosche zeigt, weitgehende Unterschiede in 
Bezug auf die Stärke und Art der innersekretorischen Funktion 
und ihre Verteilung auf die verschiedenen Elemente des Hoden- 
gewebes bei Frosch und Säugetier vorhanden. Eine Übertragung 
der beim Säugetier gefundenen Verhältnisse auf den Frosch und 
umgekehrt, ist demnach nicht zulässig, wie dies ja auch Nuss- 
baum (1909b) an dem Widerspruch seiner Versuche an Fröschen 
und denen Meisenheimers an Insekten besonders betont hat. 

Wir stehen am Ende der Besprechung der Regenerations- 
versuche und können zusammenfassend feststellen : 

Die doppelseitige Entfernung des grössten Teiles der Hoden 
bedingt bei Rana fusca zu jeder Jahreszeit das Auftreten einer 
neuen Samenbildung, welche von den wandständigen Spermatogonien 
ausgeht. Die ersten Stadien dieser neuen Spermatogenese ver- 
laufen in jeder Jahreszeit zunächst mit derselben abnormen 
‚Schnelligkeit und unter dem Auftreten derselben Abweichungen 
vom normalen Verlaufe, welche im wesentlichen in dem Aus- 
bleiben der Zellteilung nach den ersten drei Kernteilungen und 
der dadurch erklärten Bildung vieler mehrpoliger Kernteilungs- 
figuren bestehen. Diese Abweichungen betreffen je nach dem 
histologischen Bau des Hodens zur Zeit der Operation mehr oder 
weniger zahlreiche Zellen. Das jahreszeitliche Alter des Hodens 
ist insofern für den weiteren Verlauf der neuen Samenbildung 
von Bedeutung, als im Herbst, Winter und im Frühjahr vor 
der Laichzeit die einmal eingeschlagene abnorme Geschwindig- 
keit bis zur Ausbildung reifer Samenfäden beibehalten wird, 


während von der Laichzeit an bis in den Sommer hinein das 
HF 
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Überstürzte in der neuen Spermatogenese um so schneller 
schwindet, je weniger Zeit seit dem Ablaichen verflossen ist. 
Weiter ist die Intensität der Regeneration abhängig von der 
Menge der noch vorhandenen Hodensubstanz. Sie tritt überhaupt 
erst auf, wenn mehr als die Hälfte ausgefallen ist und hört um 
so eher auf, je mehr Hodengewebe an ihr beteiligt ist. 

An diesen Regenerationsvorgängen sind fast ausschliesslich 
die Keimzellen beteiligt; die Neubildungserscheinungen an Zwischen- 
substanz und Ausführgängen treten dagegen ganz zurück. 

Am ungezwungensten lassen sich alle diese Tatsachen ver- 
stehen, wenn man eine zyklische, an die Keimzellen gebundene 
innersekretorische Tätigkeit des Hodens annimmt, welche zwar 
das ganze Jahr hindurch vorhanden ist, aber sowohl in der 
Intensität wie auch in der Art des Sekretes wechselt. Der durch 
die Entfernung des grössten Teiles der Hodensubstanz entstehende 
Funktionsausfall wird durch die daraufhin eintretende Vermehrung 
der sekretorisch tätigen Elemente, also der Keimzellen, im Früh- 


jahr und Sommer schneller kompensiert als im Herbst und Winter, 


wo die innersekretorische Funktion am stärksten betätigt wird. 


3. Transplantations- und Regenerationsversuche 
an weiblichen Tieren. 

Nach der vollständigen Entfernung - der Ovarien, wie sie 
zuerst Hooker im hiesigen biologischen Laboratorium ausgeführt 
hat, bemerkte M. Nussbaum das Schwinden der Brunstwarzen 
an der Rücken- und Seitenhaut; er schloss daraus auf einen 
ähnlichen Zusammenhang der weiblichen sekundären Geschlechts- 
merkmale mit der inneren Sekretion der Ovarien, wie er ihn für 
die Hoden und Daumenschwielen der Männchen beobachtet hatte. 

Die weiteren Untersuchungen von Steinach (1910) Harms. 
(1913a) und G&. Smith (1913) ergaben, dass die Verhältnisse bei 
den Männchen komplizierter liegen als es zunächst schien. Eine 
endgültige Einigung in der Frage ist noch nicht erzielt. Da 
meine Untersuchungen keine neuen Gesichtspunkte hierfür ergeben, 
gebe ich nicht näher auf die Besprechung der Verhältnisse bei 
den Männchen ein und möchte nur eine Beobachtung an weib- 
lichen Tieren mitteilen. 

Auf ein erwachsenes Rana fusca Weibchen, welches von 
Dr. Hooker im Februar 1912 vollständig kastriert worden war, 
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transplantierte ich im Januar 1913 zwei Stücke normalen Ovariums. 
Die Brunstwarzen des Tieres waren zur Zeit der Operation fast 
gänzlich zurückgebildet. Im Laufe der nächsten zwei Monate 
begannen sie jedoch wieder zu erscheinen und hatten Mitte 
Februar schon eine beträchtliche Grösse erreicht. In den folgen- 
den Wochen bemerkte ich nun, dass die Warzen wieder kleiner 
wurden, um im Beginn des April ganz auf die Rückbildungsstufe 
angelangt zu sein, welche bei Beginn des Versuches im Januar 
vorhanden gewesen war. 

Die miskroskopische Untersuchung der transplantierten 
Ovarstücke zeigte denn auch den vollständigen Untergang aller 
Keimzellen. Beide transplantierten Stücke waren nach drei- 
monatlichem Aufenthalt in dem Körper des kastrierten Tieres 
zwar noch als geringe Hervorragungen an der Operationsstelle zu 
finden, bestanden aber nur noch aus Bindegewebe und ganz 
geringen Resten der zerfallenen Einzellen. 

Ein ebenfalls vor einem Jahre von Dr. Hooker total 
kastriertes Weibchen, welches zum Vergleich beobachtet wurde, 
zeigte während der 3 Monate von Januar bis April keinerlei 
Veränderungen an den Brunstwarzen; sie blieben auf der im 
‚Januar vorhandenen Stufe der Rückbildung stehen. 

Daraus folgt, dass die Wachstumserscheinungen bei dem einen 
Weibchen auf die Transplantation von normaler Ovarialsubstanz 
zurückzuführen sind. Parallel mit der Resorption und dem Ver- 
schwinden der Eier in dem Transplantat bildeten sich auch die 
Brunstwarzen wieder zurück. Es kann also keinem Zweifel unter- 
liegen, dass ein Zusammenhang des Wachstums der Brunstwarzen 
mit. dem Vorhandensein von Eierstocksubstanz entsteht. Ob 
ausserdem noch zyklische, von den Keimdrüsen unabhängige 
Wachstumsschwankungen vorhanden sind, wie es für die Daumen- 
schwielen der Männchen angegeben wird, (Steinach, Harms, 
Smith I. e.) kann ich nicht beurteilen, weil darauf gerichtete 
Beobachtungen nicht angestellt worden sind. 

Um die Folgen der doppelseitigen partiellen Entfernung der 
Eierstöcke für. den zurückbleibenden Rest des Ovariums kennen 
zu lernen, und zu untersuchen, ob bei dem Weibchen Kompen- 
sationserscheinungen auftreten, welche dem Beginn einer neuen 
Samenbildung bei den Männchen entsprechen, operierte ich im 
Mai zwei frisch: gefangene weibliche Grasfrösche. 
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Auf jeder Seite wurde das Ovarium bei dem ersten Tier (A) 
auf etwa 30, bei dem zweiten (B) bis auf etwa 15 grosse Eier abge- 
tragen. Zwischen diesen grossen Eiern war in dem Rest eine 
während der Operation nicht näher zu bestimmende Anzahl von 
Zellnestern und Ureizellen vorhanden, die ebenfalls zurückblieben.. 
Die Tiere hatten abgelaicht. Der Jahreszeit entsprechend fanden 
sich in den zur Kontrolle fixierten herausgeschnittenen Ovarien: 
1. junge typische Follikel mit Eiern für die nächste Brunst, 
2. Nester von jungen Eizellen für das übernächste Jahr und 
3. Ureizellen. Nach M. Nussbaums (1880) Untersuchungen 
verläuft die normale Entwickelung dieser drei Stadien in folgen- 
der Weise: Die Eier in den Follikeln wachsen heran, bis sie etwa 
im Oktober ihre definitive Grösse erreicht haben. Die Nester 
mit den Eizellen für das übernächste Jahr wandeln sich bis Ende 
Juli zu typischen Follikeln um; die Ureizellen endlich beginnen 
in den Wintermonaten sich zu teilen. Durch diese Teilungen 
entstehen dann die Eizellnester für die Brunstperiode des dritt- 
folgenden Jahres. Kurz vor dem Ablaichen sind in dem normalen 
Ovar demgemäss vier Entwickelungsstadien zu finden: 

1. Follikel mit den Eiern, welche demnächst abgelegt 
werden sollen, 

2%. die Eier für das nächste Jahr, ebenfalls mit Follikel- 
epithel umgeben, 

3. Zellnester für die übernächste Brunstzeit und 

4. Üreier. 

Wir sind nun über die normalen Verhältnisse unterrichtet 
und können die Abweichungen betrachten, welche nach der doppel- 
seitigen Entfernung des grössten Teils der Ovarien in der Ent-- 
wickelung der zurückgelassenen Eizellen auftreten. 

Im Juli, 2 Monate nach der ersten Operation, entnahm ich 
dem Tiere A einen Teil des linksseitigen Ovarrestes. Das heraus- 
genommene Stück enthielt 7 für die nächste Laichzeit bestimmte: 
grosse Eier und dazwischen etwa 50 junge Eizellen für das über- 
nächste Jahr, welche gleichfalls schon mit Follikelepithel umgeben 
waren. (Es blieben also noch etwa 23 grosse Eier als Rest des 
linken Ovars zurück.) 

Die mikroskopische Untersuchung ergab weiter, dass die 
Ureizellen in lebhafter Teilung begriffen waren. Es hatten sich 
also schon jetzt im Juli die Zellnester gebildet, welche im normalen. 
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Zyklus sich erst im Laufe der Wintermonate entwickeln. Unter 
den vielen Mitosen fand ich keine abnormen Bilder. Vergleiche 
mit zur Kontrolle fixierten normalen Ovarien zeigten keine Be- 
schleunigung der Entwickelung oder des Wachstums der beiden 
Eizellgenerationen für das nächste und übernächste Jahr. Eine 
Abweichung vom normalen Verlauf war also nur in dem ver- 
frühten Auftreten lebhafter Teilungsvorgänge in den Ureizellen 
zu bemerken. 

Nach einem weiteren Monat, also im August, wurde das 
Tier B getötet, der Eierstocksrest der rechten Seite fixiert und 
in Serienschnitte zerlegt, der linke in situ belassen und das ganze 
Tier in Formol aufbewahrt. 

Zunächst soll der makroskopische, dann der mikroskopische 
Befund mitgeteilt werden. 


Fig. 5. 


In Textfig. 5 ist das Tier in natürlicher Grösse abgebildet. 
Um die Geschlechtsorgane deutlich hervortreten zu lassen, wurde 
der Darm und die dorsale Leibeswand entfernt. Erhalten sind 
demnach nur die Nieren, darauf liegend die Aorta, die beiden 
Eileiter und der Rest des rechten Ovariums. Makroskopisch ist 
an diesem Rest nur zu erkennen, dass er aus den 15 zurück- 
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gelassenen grossen Eiern besteht, die in Grösse und Entwickelung 
in keiner Weise vom Normalen abweichen. 

Die mikroskopische Untersuchung ergibt nun, dass auch 
jetzt noch zahlreiche Ureizellen in Teilung begriffen sind, so daß 
zwischen den grossen Eiern überall Nester von jungen Eizellen 
liegen. Die beiden älteren Generationen haben sich in normaler 
Weise fortentwickelt und unterscheiden sich in nichts von den 
Eiern in normalen Kontrollpräparaten. 

Im März des folgenden Jahres, 10 Monate nach der ersten 
Operation, wurde auch Tier A getötet. Es war seit Mitte Dezember 
ohne gefüttert zu werden im Keller aufbewahrt worden und stark 

- abgemagert (von 33 auf 28gr), 
wie auch aus Textfig. 6 (in 
natürlicher Grösse photogra- 
phiert) hervorgeht. 

Die makroskopische Un- 
tersuchung zeigt, dass der 
rechte Ovarrest aus etwa 30 
reifen Eiern besteht. Dem 
linken Rest waren im Juli 
schon sieben Eier entnommen 
worden, er zeigt daher jetzt 
nur noch 25 reife Eier. Die 
Zahl der reifen Eier hat sich 
demnach seit der Operation 
nicht vermehrt. Weiter er- 
kennt man eine sehr grosse 
Anzahl junger Eizellen, die 
in hellen Gruppen auf den 
dunkel pigmentierten reifen 
Eiern liegend, sich gut ab- 
heben und auch in der Photo- 
graphie als helle Flecke auf den dunkeln Eiern gut sichtbar sind. 

Mikroskopisch untersuchte ich einen Teil des rechten Ovar- 
restes und fand folgendes: Statt der vier Generationen, wie sie 
normalerweise im Eierstock vor der Laichzeit vorhanden sind, 
enthielt das in Serien geschnittene Stück nur zwei. Ausser den 
reifen Eiern waren in diesem Teil des Ovarrestes nur junge 
Follikel zu finden, keine Ureizellen, keine Zellnester. Es müssen 
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sich also alle im Rest vorhanden gewesenen Ureier vermehrt 
und die dadurch entstandenen Zellnester zu Follikeln umgewandelt 
haben. Die Eizellen in diesen neugebildeten Follikeln hatten die- 
selbe Grösse erreicht, welche die Eier in den normalen jungen 
Follikeln zur Laichzeit aufweisen. Es war also nicht möglich 
im Präparat festzustellen, welche Follikeln neu gebildet waren 
und welche die im Rest erhalten gehliebenen normalen dar- 
stellten. 

Wenn sich auch im übrigen Teil des Ovarrestes alle Ureier 
geteilt und zu jungen Follikeln umgewandelt haben, dann ist 
damit nur noch eine Ovulation für das Tier möglich, nämlich im 
nächsten Jahre. Von da ab wäre das Tier steril. Ob es sich 
wirklich so verhält, kann ich zur Zeit nicht angeben. 

Vergleichen wir nun diese Ergebnisse mit den Vorgängen 
in den Hodenresten. 

Gemeinsam ist zunächst das Auftreten lebhafter Ver- 
mehrungserscheinungen in Spermatogonien und Ureizellen. Ge- 
meinsam ist ferner die Beschleunigung der Entwicklung dieses 
neuen Zyklus. 

Die Unterschiede sind erstens das Fehlen abnormer Teilungs- 
vorgänge in den Eierstöcken (mehrpolige Mitosen), während sie 
in den Hoden regelmässig auftreten. Zweitens werden die vor- 
handenen älteren Entwicklungsstadien bei den Weibchen nicht 
abgestossen, sondern vollenden ihre Reifung in normaler Weise. 
Zunächst scheint hierin ein wesentlicher Unterschied zu liegen ; 
die Abweichungen sind aber vielleicht aus dem verschiedenen 
Bau des Hodens und Ovariums zu erklären. Die Bedingungen 
für das Auftreten der abnormen Teilungsbilder im Hodenregenerat 
sind, wie ich in meiner Mitteilung über diese Vorgänge (Lauche 
1913) des näheren ausgeführt habe, in erster Linie wohl durch 
die abnormen Druckverhältnisse im Hoden zu erklären, welche 
ihre Entstehung der Raumbeengung verdanken, die durch das 
Auftreten der neuen Samenbildung im Hodengewebe zustande 
kommt. In dem lockeren Stroma des Ovariums kann es niemals 
zur Ausbildung derartig abnormer Druckverhältnisse kommen. 

Wie wir oben gesehen haben, gehen im Hodenrest die fort- 
geschrittenen Stadien der Samenbildung zu Grunde, weil sie 
mechanisch von der ernährenden Wand durch den jungen, relativ 
massigen Nachwuchs abgedrängt werden. Die Ernährung der 
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Eier leidet aber in keiner Weise durch die Teilung der Ureizellen; 
infolgedessen setzen sie ihre normale Entwickelung fort. 

Die Folgen der teilweisen Kastration bei Männchen und 
Weibchen sind also im Prinzip dieselben. 


4. Die von Meyns (1912) begonnenen Transplan- 
tationen embryonaler und jugendlicher Keimdrüsen 
auf erwachsene Kastraten wurden fortgesetzt und über 
längere Zeit ausgedehnt. Da alle Versuche das gleiche Resultat 
hatten, kann ich zusammenfassend über sie berichten. 

Meyns fand, dass die jungen Keimzellen während der ersten. 
46 Tage nach der Transplantation ihre normale Entwickelung in dem 
Körper des erwachsenen Tieres fortsetzen. Die Frage nach dem wei- 
teren Schicksal der Transplantate musste er offen lassen (]. ce. S. 161). 

Im September 1913 transplantierte ich auf eine Anzahl 
erwachsener, vollständig kastrierter Rana fusca Männchen die 
Keimdrüsen von jungen, 20—32 mm langen Tieren derselben 
Spezies. Nach einem Monat überzeugte ich mich bei einem Tier 
durch Probelaparatomie und Fxzision eines kleinen Stückchens 
von dem Gelingen der Transplantation und hielt die Tiere den 
Winter hindurch bis zum April 1914. Die dann erfolgende 
Autopsie liess makroskopisch und mikroskopisch von dem über- 
tragenen Keimstockgewebe keine Reste mehr erkennen. Eine 
kleine Bindegewebswucherung war alles, was ich an der Trans- 
plantationsstelle noch fand. 

Diese Versuche und die Beobachtungen an Transplantationen 
reifen Hodens auf junge Tiere zeigen, dass man aus dem anfäng- 
lichen guten Gedeihen des übertragenen Gewebestückchens keine 
Schlüsse auf dessen weiteres Verhalten ziehen kann. Auch wenn 
sich das Gelingen der Transplantation im Beginn durch Teilungs- 
vorgänge in den übertragenen Zellen kundgibt, ist damit Keines- 
wegs ein Bestand des überpflanzten (rewebes für längere Zeit, 
etwa auf Jahre hinaus anzunehmen. Im Gegenteil haben alle 
meine Transplantationsversuche, welche über 6 Monate ausgedehnt 
wurden, den Untergang des übertragenen Gewebes gezeigt, auch 
wenn im Beginn des Versuches ein positives Ergebnis, also 
Wachstum im fremden Organismus, zu beobachten war. 

Es scheint, dass nur autoplastische Transplantationen der 
Keimzellen bei Rana fusca einen dauernden Erfolg zu haben 
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vermögen, während homoplastische und erst recht heteroplastische- 
Transplantate nach mehr oder weniger langer Zeit doch dem 
Untergang verfallen. (Ob die von Harms [10, 13], Schultz 
[00, 10], Knauer [96, 98] und anderen an anscheinend geeigne- 
teren Objekten |Triton, Regenwürmern, Meerschweinchen und 
Kaninchen] erzielten günstigeren Resultate von Ovartransplantation. 
als Dauerresultate aufgefasst werden können, steht dahin. Es ist 
zu berücksichtigen, dass in den Ovarien der Kaninchen und Meer- 
schweinchen Eizellen in allen möglichen Reifungsstadien zur Zeit 
der Transplantation vorhanden sind. Es ist dann sehr wohl möglich, 
dass in den ersten Wochen nach der Transplantation eine oder die 
andere Eizelle ihre Reifung vollendet, eventuell sogar befruchtet 
werden kann, ohne dass deshalb die Transplantation als Dauer- 
erfolg angesehen werden muss.) 


11. 


Die Kastrationen und Transplantationsversuche 
an jungen Fröschen sind, wie schon in der einleitenden 
Übersicht hervorgehoben wurde, zunächst als Vorversuche aufzu- 
fassen, welche die Möglichkeit dieser Operationen an so wenig wider- 
standsfähigen Tieren erweisen sollten. Die Versuche scheiterten, 
wie schon erwähnt, bisher an der nicht wirksam zu bekämpfenden 
Infektionsgefahr ; dazu kommt noch die Empfindlichkeit der kleinen 
Frösche gegen Blutverluste, durch welche ich auch eine ganze 
Anzahl operierter Tiere verlor. Mit der oben beschriebenen 
Technik gelang es mir jedoch, eine Reihe zum Teil recht ein- 
sreifender und langdauernder Operationen mit Erfolg durchzu- 
führen. 

Zunächst brachte ich einer Anzahl junger Tiere von 22—26 mm 
Länge kleine Stückchen von Hoden erwachsener Exemplare in den 
Rückenlymphsack und in die Bauchhöhle. Die Versuche wurden 
im August ausgeführt, also zu einer Zeit, in welcher die normale 
Samenbildung fast beendigt ist, und die innere Sekretion sich auf 
dem Höhepunkt ihrer Tätigkeit befindet. Da eine Unterscheidung 
von Männchen und Weibchen nach äusseren Merkmalen in diesem 
Lebensalter nicht möglich ist, musste es dem Zufall überlassen 
bleiben, ob die Operation männliche oder weibliche Tiere betraf. 

Der Erfolg der Uebertragung von reifer Hodensubstanz auf 
die jungen Tiere war nun folgender: Die in Lymphräume ein- 


I. 
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gebrachten Stücke waren schon nach 5—10 Tagen restlos resor- 
biert. Ein Einfluss auf die Keimdrüsen des jungen Tieres, sei 
es Hoden oder Ovarien, ist nicht sicher festzustellen. In den 
Hoden der zwei Männchen fanden sich zwar mehr Mitosen als in 
den zur Kontrolle untersuchten normalen Hoden dreier gleich 
grosser Tiere. Da aber die Teilungen sehr wohl schubweise auf- 
treten können, so ist es nicht angängig, aus der grösseren Zahl 
von Kernteilungen etwa auf eine Beschleunigung der Entwicklung 


der jugendlichen Hoden durch die resorbierten Stoffe aus den 


reifen Organen zu schliessen. Die Ovarien der operierten Frösche 
zeigten keinerlei Unterschiede von denen gleich grosser normaler 
Diere: 7 

In einem weiteren Falle brachte ich ein Stück reifen Hodens 
in die Bauchhöhle eines 26 mm langen Männchens, ohne das 
Transplantat festzunähen oder das Mesenterium irgendwie zu 
reizen. Bei der Sektion des Tieres, 13 Tage nach der Operation, 
fand ich das eingebrachte Stück mit dem rechten Fettkörper breit- 
basig, bindegewebig verwachsen. Die mikroskopische Untersuchung 
des in Serienschnitte zerlegten Transplantates zeigte an der 
Peripherie noch eine Anzahl guterhaltener Hodenkanälchen mit 
ebenfalls intakten Samenfadenbündeln und wandständigen Sperma- 
togonien, von denen sich zwei sogar in Mitose befanden. Die Hoden- 
kanälchen im Innern des Stückchens sind dem Umfange nach 
noch zu erkennen. Der Inhalt hatte, der Jahreszeit entsprechend, 
aus reifen Samenfäden und Spermatogonien bestanden, ist jedoch 
degeneriert. Nur die Wand der Kanälchen und ein Stück Aus- 
führgang sind noch leidlich erhalten. Wie schon oben erwähnt, 
zeigen die eigenen Hoden ziemlich viele Teilungstiguren. 

Obwohl in diesem Falle die eingebrachte Hodensubstanz 
weder angenäht noch die Grundlage für ein Anwachsen besonders 
vorbereitet war, hatte der Versuch doch ein positives Ergebnis, 
indem das Stück anwuchs, und in den peripheren Schichten sogar 
Teilungsvorgänge zur Beobachtung gelangten. Dieser Befund ver- 
anlasste mich, denselben Versuch unter günstigeren Bedingungen 
für das Transplantat zu wiederholen und auf längere Zeit aus- 
zudehnen. Ich nähte also bei zwei Tieren. von 22 und 33 mm 
Länge ein Stück reifen Hodens in die Bauchhöhle resp. in den 
Rückenlymphsack ein und tötete die Tiere 33 resp. 41 Tage 
nach der Operation. Die Obduktion ergab in beiden Fällen das 
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Vorhandensein eines kleinen abgerundeten Körpers an der Trans- 
plantationsstelle. Bei der mikroskopischen Untersuchung fand 
sich aber eine vollständige bindegewebige Durchwachsung des 
eingebrachten Hodenstückes und der Schwund aller dem Trans- 
plantat zugehöriger Zellen. In dem jüngeren der beiden Körper 
war der ehemalige Aufbau des transplantierten Stückes aus 
Kanälchen noch andeutungsweise zu erkennen, während das 
43 Tage nach der Operation fixierte Stück im Inneren einer 
starken bindegewebigen Kapsel zu kugeligen und scholligen Massen 
zerfallen war, die sich mit Osmiumsäure tiefschwarz färbten und 
durch ein lockeres Netz von Bindegewebe zusammengehalten 
wurden. 

Irgendwelche Abweichungen der eigenen Hoden vom Nor- 
malen waren auch hier bei dem 22 mm langen Tier nicht zu 
erkennen. 

Das zweite Fröschehen von 33 mm Länge erwies sich als 
hermaphrodit (Übergangstypus nach Schmitt-Marzel 1908). Es 
fanden sich 3 grosse Bier in den Hodenkanälchen. Sonstige 
Besonderheiten waren nicht aufzufinden. 

Nachdem ich festgestellt hatte, dass die jungen Tiere die 
eben beschriebenen Eingriffe tadellos aushielten, versuchte ich die 
Kastration und zwar einseitig total, doppelseitig partiell und 
doppelseitig total auszuführen und zwar bei Männchen und Weib- 
chen. Über die Technik ist oben berichtet. Schon bei erwachsenen 
Tieren ist es unbedingt notwendig, nach Beendigung des betreften- 
den Versuches sich durch Sektion des Tieres davon zu überzeugen, 
dass die Kastration eine vollständige war. Bei den jungen 
Fröschen sind die Verhältnisse so unübersichtlich und die Ab- 
messungen so klein, dass nur eine sorgfältige Autopsie den Nach- 
weis liefern kann, ob die Kastration auch wirklich vollständig 
gelungen war und ob nicht kleinste Reste entweder in situ 
zurückgeblieben oder bei der Operation in die Leibeshöhle gefallen 
und aı anderer Stelle angeheilt sind. 

Die Versuche der einseitigen und partiellen Kastration, die 
bis zu 4!/s Monaten ausgedehnt wurden, zeigten, dass weder die 
einseitige Kastration auf die Keimdrüse der anderen Seite einen 
Einfluss hat, noch die doppelseitige Entfernung des grössten. 
Teiles der Hoden- oder Ovarsubstanz eine Veränderung in der 
Entwicklung des zurückgelassenen kleinen Restes bedingt. Die: 
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Schnittstelle wird durch Narbengewebe geschlossen, die ihr zunächst 
‚gelegenen Keimzellen gehen zu Grunde und damit ist der Prozess 
beendet. Dieses Ergebnis der Versuche war auch zu erwarten, 
da die unreifen Keimdrüsen, soweit bisher bekannt, noch keine, 
auch keine innersekretorische Funktion haben, eine teilweise 
Entfernung daher keine Folgen für den Organismus haben 
wird. 

- Durch die Möglichkeit, die jungen Tiere einseitig zu kastrieren, 
war ich in Stand gesetzt, den Einfluss des reifen Hodengewebes 


auf die jungen Keimzellen einwandfrei zu studieren. Zunächst 
war festgestellt, dass die Entfernung der einen Keimdrüse keinen 


Einfluss auf die Entwickelung-des Organs der anderen Seite hat. 
Ich entfernte nun bei einem 32 mm langen Weibchen ein Ovar 


und transplantierte ein Stück reifen Hodengewebes in die Bauch- 


höhle. Nach 46 Tagen wurde das Tier getötet. Das trans- 
plantierte Stück zeigt bei der mikroskopischen Untersuchung 
keine Keimzellen mehr; es ist von Bindegewebe durchwachsen 


und lässt nur in geringem Grade den früheren Aufbau aus 


Kanälchen erkennen. Das Ovar des jungen Tieres zeigt keine 
Veränderungen, verglichen mit dem vor der Transplantation ent- 
fernten Organ der anderen Seite. Die beiden Männchen, an denen 


ich die gleiche Operation vornahm, gingen leider ein, sodass ich 


vorläufig über keine Versuche dieser Art verfüge. 
Aus den bisher an jungen Tieren angestellten Versuchen 


geht also hervor: 


1. dass eingreifende Operationen, wie doppelseitige Kastra- 
tion ertragen werden; 

2. dass reife Hodensubstanz sowohl auf normalen wie auf 
teilweise kastrierten jungen Tieren zunächst anwächst, auch 
Teilungsvorgänge in den Spermatogonien zeigt, später aber im 
Verlauf von wenigen Wochen vollständig zu Grunde geht und 


‚durch Bindegewebe ersetzt wird; 


3. dass ein Einfluss reifer transplantierter Hodensubstanz 


auf die jungen Keimdrüsen, sowohl‘ Hoden wie ÖOvarien nicht 


mit Sicherheit festzustellen, höchst wahrscheinlich sogar auszu- 


‚schliessen ist; 


4. dass die einseitige oder partielle doppelseitige Kastra- 
tion keinen Einfluss auf den zurückbleibenden Rest der jungen 


Ovarien oder Hoden hat. 
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Zusammenfassung der Ergebnisse. 


1. Erwachsene Männchen und Weibchen von Rana fusca 
reagieren in prinzipiell derselben Weise auf die Entfernung des 
grössten Teils der Hoden resp. Ovarien durch das Auftreten 
eines abnorm schnell ablaufenden neuen Zyklus der Samen- resp. 
Eibildung. 

3. Die ersten Stadien dieses neuen Zyklus verlaufen stets 
mit derselben abnormen Geschwindigkeit. Von der Jahreszeit und 
der Menge der an der Regeneration beteiligten Keimzellen ist 
es abhängig, wie lang die überstürzten Teilungen anhalten, mit 
anderen Worten, wie lange es dauert, bis der Funktionsausfall 
kompensiert ist. 

3. Dieselben Eingriffe, welche bei erwachsenen Tieren einen 
neuen Samenbildungszyklus hervorrufen, haben bei jugendlichen 
Fröschen keinen Einfluss auf die zurückgelassenen Reste von 
Hodengewebe. 

4. Es ist nicht möglich, junge Keimzellen durch Trans- 
plantation auf erwachsene Tiere zu schnellerer Entwicklung zu 
bringen; ebenso hat die Transplantation reifer Hodensubstanz 
auf junge Tiere keinen Einfluss auf die Entwickelung ihrer 
eigenen Keimzellen. 

5. Die homo- und heteroplatische Transplantation von 
 Keimzellen ist bei Rana fusca nicht mit dauerndem Erfolg 
möglich. 

6. Die Transplantation normaler Ovarstücke auf ein seit einem 
‚Jahre vollständig kastriertes Weibchen von Rana fusca bedingt 
ein Wiederauftreten der gänzlich reduzierten Brunstwarzen wie 
das in gleicher Weise für die sekundären Geschlechtsmerkmale 
der Männchen schon bekannt ist. Mit der Resorption des Ei- 
materials schwinden die Brunstwarzen wieder. Ein während der- 
selben Zeit beobachtetes, ebenfalls seit einem Jahr kastriertes 
Weibchen, auf welches kein Eierstockgewebe transplantiert wurde, 
zeigt keine Wachstumserscheinung der Brunstwarzen. Es ist also 
ein Zusammenhang des Wachstums der Brunstwarzen mit der 
Anwesenheit des Eierstockgewebes erwiesen. 

Für die stete Förderung der Untersuchungen, die ich auf 
Anregung des Herrn Geheimrat Nussbaum ausgeführt. habe, bin 
ich meinem hochverehrten Lehrer zu grossen Danke verpflichtet. 
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Erklärung der Abbildungen auf Tafel II. 


Querschnitt durch zwei Hodentubuli eines nach der Laichzeit am 
S. Mai doppelseitig partiell kastrierten Rana fusca Männchens, 
21 Tage nach der Operation. In jedem Tubulus-Querschnitt eine 
noch vom normalen Zyklus stammende Cyste, welche mit der 
Tubuluswand nur mehr durch einen dünnen Stiel verbunden ist. In 
voraufgehendem und folgenden Schnitt ist die Cyste im unteren 
Tubuwlus nicht mehr in Verbindung mit der Wand; der Stiel der 
oberen Cyste ist auch im folgenden Schnitte der Serie noch ge- 
troffen. Entsprechend der Schnittdicke von 5 « sind die Stiele also 
5 resp. 10 « dick. Nach Ablauf der nach oben, neben dem Fuss- 
punkt der oberen Uyste gelegenen Mitose (Mi) wäre die letzte Ver- 
bindung der Cyste mit der Wand wohl aufgehoben worden. n = 
untere Cyste. Leitz, Ok. 3, Obj. . Flemming, Safranin. 
Teil der Tubuluswand aus dem Hoden eines vor der Laichzeit am 
11. Februar doppelseitig partiell kastrierten Männchens von Rana 
fusca. 15 Tage nach der Operation in Flemmingscher Flüssig- 
keit fixiert. Safranin. Durch die Entwicklung der Cysten (Cy1 
Cy 2) des neuen Samenbildungszyklus sind die Samenfadenbündel 
des normalen Cyklus mit ihren Cysten und Cystenkernen von der 
Tubuluswand abgedrängt worden und beginnen zu degenerieren. 
Die Köpfe sind noch erhalten, die Schwanzfäden schon zu einer 
körnigen Masse zerfallen. Zeiss, Ok. 1, hom. Immersion !/ıe. 


Aus dem anatomisch-biologischen Institut der Universität Berlin. 
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Über die Chromatinverhältnisse in der Spermatozytogenese 
von Rana esculenta. 


Von 
Fritz Levy. 


Hierzu Tafel III—-V und 15 Textfiguren. 
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In meiner Studie zur Zeugungslehre: „Über künstliche 
Entwicklungserregung bei Amphibien“ habe ich bereits darauf 
hingewiesen, dass bei derartigen Versuchen ein klares Verständnis 
der zytologischen Befunde nur möglich ist, wenn wir über die 
Vorbedingungen, die Geschichte des Kernes, unter normalen Ver- 
hältnissen möglichst vollständig vertraut sind. Es ist unum- 
gänglich nötig, die Chromosomenzahl der verwandten Tierart zu 
kennen und zu wissen, in welcher Weise die Reifung der Keim- 
zellen erfolgt, ob eine Reduktion der Chromosomenzahl statt- 
findet, und wie diese vor sich geht, d. h. ob es sich um eine 


echte oder eine Pseudoreduktion handelt. Nur wenn diese Vor- 
6* 
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bedingungen erfüllt sind, wird es möglich sein, mit einiger Wahr- 
scheinlichkeit richtige Schlüsse zu ziehen, ob es sich im ge- 
gebenen Falle um eine somatische Parthenogenese handelt 
(Winkler, 1908) mit diploider Chromosomenzahl und Reduktion 
bei der Reifung der Geschlechtszellen in der Tochtergeneration 
(z. B. Phylloxera), oder um eine generative Parthenogenese 
(Winkler, 1908) mit haploider Chromosomenzahl und ohne 
Reduktion (z. B. & Apis) oder um eine degenerative Entwicklungs- 
erregung (F. Levy, 1913) mit haploider Chromosomenzahl ohne 
Aufregulierung bei einer Tierart, die normalerweise eine Reduktion 
hat, z. B. meine Versuche mit künstlicher Entwicklungserregung 
bei Rana. : 

Auch für die Frage nach der Geschlechtsbestimmung ist 
es von grosser Bedeutung, die genaue Zahl der Chromosomen 
und ihre Geschichte zu kennen; müssen wir doch immer mehr 
mit der Möglichkeit rechnen, in den „accessorischen“ oder 
Heterochromosomen wenn auch nicht zweifelslos den geschlechts- 
bestimmenden Faktor, so doch das erste morphologisch greifbare 
Zeichen einer sexuellen Differenzierung zu sehen. 

Während die Urodelen, insbesondere Salamandra, seit vielen 
Jahrzehnten unter den Vertebraten ein Lieblingsobjekt sperma- 
tologischer Forschungen waren, lagen bis vor kurzem nur zwei 
neuere Untersuchungen über Anurenspermatogenesen vor, die 
schönen Arbeiten von Helen Dean King 1907 über Bufo 
lentiginosus und von Janssens und Willems 1909, über 
Alytes obstetricans. Ich habe es daher seit dem Beginn 
meiner experimentellen Arbeiten (1910) unternommen, neben 
diesen mich mit den feineren zytologischen Verhältnissen bei 
den zu den Versuchen verwandten Tierarten (Rana) vertraut zu 
machen, insbesondere die Reifungsvorgänge in den Geschlechts- 
zellen eingehend zu studieren. Ich gedenke in einer Reihe von 
Beiträgen allmählich die zytologischen Grundlagen für die experi- 
mentellen Arbeiten zu liefern. Als die vorliegende Arbeit fast 
ganz vollendet war, erschien die Arbeit von Champy 1913: 
La spermatogenese des Batraciens. Es war mir nicht mehr 
möglich, bei der Ausarbeitung auf alle von ihm gegebenen 
Einzelheiten einzugehen. Die Bilder, die er seiner Arbeit bei- 
gibt, entsprechen meiner Ansicht nach oft recht wenig den tat- 
sächlichen Verhältnissen. Zur Prüfung der Objektivität der dieser 
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Arbeit beigegebenen Zeichnungen verweise ich auf die beige- 
gebenen Mikrophotographien. 


B. Terminologie. 

Mit wenigen Worten schicke ich die Terminologie voraus, 
wie sie in der vorliegenden Arbeit angewandt wurde. Jeder, der 
sich mit der einschlägigen Literatur eingehend befasst hat, weiss, 
welches Durcheinander in dieser Beziehung herrscht, und dass 
es daher notwendig ist, vorher genau festzulegen, was unter 
jeder Bezeichnung verstanden werden soll. 

Mit Waldeyer unterscheiden wir in der Spermatogenese 
drei Hauptabschnitte: 


1. Spermatophylogenese: „Die Stammes-Entwicklung der 
Spermien bis zum ersten Auftreten eines besonderen 
männlichen Keimorganes (Hoden) mit den Ursamenzellen 
(Archispermatozyten) darin. 

3. Spermatozytogenese: „Die Weiterentwicklung der Ur- 
samenzellen bis zu dem Endstadium der zelligen Ent- 
wicklungsformen oder Vorformen der Spermien, den 
Spermatiden.“ 

3. Spermatohistogenese: „Die Umwandlung der zelligen 
Vorformen in die definitiven Sphären- oder Fadenform.“ 

Die vorliegende Arbeit beschäftigt sich nur mit der Spermato- 
zytogenese und fast ausschliesslich mit der Geschichte des Chro- 
matins während dieser Zeit. Auch in der Spermatozytogenese 
lassen sich nach Oskar Hertwig drei Abschnitte trennen: 

1. Das Vermehrungsstadium oder das Stadium der Sperma- 

togonien. 

2. Das Wachstumsstadium oder das Stadium der Spermato- 

zyten. 

3. Das Reifestadium oder das Stadium der Präspermatiden 

und Spermatiden. 

Das Vermehrungsstadium umfasst die verschiedenen Teilungs- 
vorgänge von der Ursamenzelle oder Archispermatozyte bis zur 
Ausbildung der Spermatozyten. „Von La Valette St. George 
gebraucht den Namen „Ursamenzellen“ in einem anderen Sinne, 
als es hier geschieht, nämlich als deutsche Bezeichnung für die 
von ihm sonst als „Spermatogonien“ bezeichneten zelligen Vor- 
stufen der Spermien. Da der Name „Ursamenzelle“ in diesem 
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Sinne (für Spermatogonien) sich aber kaum eingebürgert hat — 
man liest fast stets (auch bei von La Valette) „Spermato- 
gonien“ — so darf ich [Waldeyer, Zusatz des Verfassers] ihn 
wohl als freigegeben ansehen und ihn anderweitig verwenden.“ 
Waldeyer schlägt als internationale Bezeichnung „Archi- 
spermiozyte“ vor. 

Man sollte folgerichtigerweise eine einheitliche Ausdrucks- 
weise annehmen, also entweder, wie es auf den folgenden Seiten 
geschieht, von Spermatogenese, Archispermatozyten, Spermato- 
gonien, Spermatozyten, Präspermatiden, Spermatiden sprechen, 
oder aber auch wieder einheitlich von Spermiogenese, Archi- 
spermiozyten, Spermiogonien, Spermiozyten, Präspermiden und 
Spermiden. Eine unnötige Verwirrung ruft es hervor, wenn man 
wie Champy (1913) den Gesamtverlauf Spermatogenese, die 
Spermatohistogenese aber Spermiogenese nennt. 


Archispermatozyten (F. Levy) = Archispermiozyten (Waldeyer) 
— primäre Spermatogonien (King) = Stammzellen (Benda- 
Biondi) = spore cells (Brown) = Spermatogonies a noyaux 
poucicreux (Regaud) = Üellules indifferentes (Schönfeld). 

Spermatogonien (von La Valette St. George-Schönfeld) 
— sekundäre Spermatogonien (King) = Spermatogonies 

‚a noyaux croütelleux (Regaud). 

Spermatozyten (von La Valette St. George) = Spermato- 
zyten I. Ordnung = Übergangsspermatogonien (von Len- 
hossek = Gonocytes (Regaud) = Auxocytes (Lee) = 
Tetradocytes (ar&goire)= Henlesche Zellen (v. Ebner). 

Präspermatiden (Waldeyer) = Spermatozyten II. Ordnung = 
Auxocytes II (Janssens) = v. Ebnersche Zellen (v. Len- 
hossek). 


Spermatiden. 

Für die aufeinanderfolgenden Entwicklungsstadien der 
Spermatozyten werde ich folgende Bezeichnungen verwenden im 
Anschluss an von Winiwarter, Gregoire u.a. 

Leptotän: Stadium der dünnen Fäden. 

Diplotän: Stadium der genäherten doppelten Fäden. 

Bukettstadium: Stadium, in dem die Chromosomen nach einem 
Punkte strahlig, schleifenförmig angeordnet 
sind (Synapsis der Autoren). 
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Pachytän: Stadium der enggenäherten Fäden (durch 
Zygotenie verschmolzenen Fäden der Au- 
toren). 

Amphitän: Stadium der getrennten Fäden. 

Strepsitän: Stadium der untereinander gewundenen Fäden. 

(Janssens) 
Diakinese: Stadium, in dem die bivalenten Chromosomen- 


komplexe im Kern verteilt und noch nicht 
zur Spindel angeordnet sind. 


Aus meiner vorliegenden Arbeit gelange ich zu dem Schema 
auf Seite SS. 


C. Material und Technik. 


Unter der Bezeichnung Rana esculenta werden heute noch 
eine Anzahl verschiedener Formen zusammengefasst. Es ist nicht 
leicht, eine Entscheidung zu treffen, wie weit diese Formen zu 
trennen sind, ob es sich um verschiedene Spezies, Subspezies, 
Varianten oder Rassen handelt. Diese Frage ist ebenso schwierig 
zu beantworten, wie die nach der Zusammengehörigkeit und Ver- 
wandtschaft der verschiedenen anerkannten Spezies des Genus 
Rana. 

Mit Tornier unterscheide ich drei Haupttypen von Rana 
esculenta. Ich lasse es dahingestellt. ob diese Typen Subspezies 
oder Varietäten darstellen, bemerke aber, dass auch unter diesen 
Typen noch ziemlich grosse Unter- 
schiede, vielleicht Lokalvarietäten, 
auftreten. Die drei Typen sind nach 
Tornier in folgender Weise charak- 
terisiert: 

Dicht hinter dem Auge, um 
und auf dem kreisrunden Trommel- 
fell, kein tiefschwarzer Schläfentleck. 
(Der Zwischenraum, der die Augen- 
lider trennt, ist höchstens halb so 
breit wie ein oberes Augenlid). Zu 
Rana esculenta gehören drei Varie- 
täten: 


a) Werden die Hinterbeine Fig. 1. 
(wie in Textfigur 1 unten) senk- (aus Tornier.) 


Studien zur Zeugungslehre. Ju 


recht vom Körper abgestellt, so reichen die Enden der Unter- 
schenkel (bei y) übereinander weg. Der Höcker (Textfig. 2a) an 
der Innenseite der Fusssohle ist 2!/. bis 4 mal in der Länge des 
kurzen Zehs enthalten, hinter dem er sitzt. 
Rana esculenta, rıidibunda. (Rana fortis mancher 
Autoren [Zusatz des Verfassers |.) 


Textfig. 2. (Aus Tornier.) 


b) Werden die Hinterbeine (wie in Textfig. 1) senkrecht 
vom Körper abgestellt, so reichen die Enden der Unterschenkel 
(bei y) nicht bis zueinander. 

Der rundliche Höcker (Textfig. 2b) an der Innenseite der 
Fusswurzel ist nur zwei- bis dreimal in der Länge des kurzen 
Zehs enthalten, hinter dem er sitzt. 

Rana esculenta, typica. 


Der rundliche Höcker an der Innenseite der Fusswurzel 
(Textfig. 2c) ist nur anderthalb- bis zweimal in der Länge 
des kurzen Zehs enthalten, hinter dem er sitzt; er ist also 
gross, und ausserdem hart, und in der Mitte fast scharfkantig. 

Rana esculenta, lessonae. 


Alle drei Formen haben mir bei meinen Untersuchungen 
vorgelegen. Die Reifungsvorgänge sind vollkommen überein- 
stimmend, aber die Grösse der Zellen, Länge und Breite der 
homologen Mitosenspindeln weichen soweit voneinander ab, dass 
es möglich ist, bei Berücksichtigung der Fehlergrenzen, die durch 
verschiedene Quellung oder Schrumpfung unter dem Einfluss des 
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Fixationsmittels und des Einbettungsverfahrens entstehen, feste 
Unterschiede wahrzunehmen. 

Vorwiegend wurde Rana esculenta typica benutzt. Alle An- 
gaben sowie Figuren beziehen sich nur auf diese, sofern nichts 
Besonderes angegeben ist. 

Das Material zu diesen Untersuchungen ist zu verschiedenen 
Zeiten seit dem Jahre 1910 konserviert worden. Der grösste 
und wichtigste Teil wurde während der Monate Juli bis Dezember 
1912 und Februar bis Juli 1913 fixiert. Während der Monate 
Dezember bis Februar konnte ich keine frisch gefangenen Tiere 
bekommen, da ihr Fang durch das Eis auf den Seen unmöglich 
ist. Es bedeutet dies aber kaum einen schweren Verlust, da 
diese Zeit für die hier behandelten Fragen wenig bedeutsam ist: 
denn im Dezember sind schon fast alle Spermatozoen, die im 
kommenden Frühjahr ausgestossen werden, bereits entwickelt. 

Als Konservierungsflüssigkeit verwandte ich mit gutem Er- 
folge Flemmings starkes Gemisch, sowie Hermanns (Gemisch 
in der Zusammensetzung für Amphibien 


1°/o Platinchlorid . 75 ccm 
2°%/o Osmiumsäure . 25 ccm 
Eisesual wa a lgeem 


Gute Präparate erzielte ich auch mit den Gemischen von 
Carnoy, Zenker und Bouin. Die Kaliumbichromat-Eisessig- 
lösung nach Tellyesnitzky und Pikrinsublimateisessig nach 
vom Rath gaben recht wenig befriedigende Fixationen. Nach 
den sublimathaltigen Fixationstlüssigkeiten wurde natürlich auf 
gründliche Jodierung geachtet. Die Hodenstückchen wurden über 
Xylol oder Chloroform in Paraffin eingebettet und mit dem 
Jungschen Tetrandermikrotom in Serienbänder von 5-10 u 
dicken Schnitten, einige Blöcke zur Mitochondrienfärbung nach 
Benda in 2—3 u dicke Schnitte zerlegt und mit Eiweissglyzerin 
nach P. Mayer aufgeklebt. 

Als Färbung verwandte ich je nach der angewandten Fixation: 
Hämatoxylin nach Böhmer und nach Delafield, Hämalaun 
nach Mayer und Boraxkarmin nach Grenacher. Als Kontrast- 
farben verwandte ich Liehtgrün F.S. nach Benda, Pikrofuchsin 
nach van Gieson, Bleu de Lyon, Eosin und vor allem Orange G@. 

Flemming- und Hermann-Material wurde mit gutem 
Erfolge mit Saffranin nach Babes gefärbt, dem als Nachfärbung 
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Lichtgrün F. S. nach Benda, Jodjodkali-Gentianaviolett nach 
Gram oder Gentianaviolett-Orange nach Flemming folgten. 

Einige Serien färbte ich mit der Eisenhämatoxylinfärbung 
nach Heidenhain, bei der verschieden weit ausdifferenziert 
wurde. Als Kontrastfarben dienten hier Fuchsin (Rubin) S, Licht- 
grün und vor allem Bleu de Lyon. 

Recht schöne und klare Bilder ergab mir die Kupferhäma- 
toxylinfärbung nach Benda, leider ist diese schöne Färbung nur 
kurze Zeit haltbar. Sehr klare Bilder, die insbesondere die 
Chromatinnatur bestimmter Körper erkennen liessen, ergaben 
neben den Saffraninfärbungen die Färbung mit dem Biondischen 
Gemisch, die ich nach R. Krauses neuer Vorschrift (1912) an- 
wandte. sowie eine Färbung mit Magentarot-Pikroindigokarmin, 
die ich mit geringer Abänderung der von Ramon y Cajal 
gegebenen Vorschrift seit Jahren in der Weise anwende, wie 
ich sie in der III. Studie zur Zeugungslehre 1914 beschrieben 
habe. 

Die Figuren sind mit Zeiss’ Apochromatimmersion 2 mm 
N. A. 1,350 und Kompensationsokular S bei einem Tubusauszug 
T = 160 mm mit Hilfe des Abbeschen Zeichenapparates in 
Höhe des Objekttisches entworfen. Die Vergrösserung ist etwa 
1350-fach. Als Beleuehtung diente bei den Untersuchungen wie 
bei der Herstellung der Zeichnungen die von mir beschriebene 
Mikroskopierlampe. 

Für die überaus sorgfältige Ausführung der Zeichnungen 
bin ich Fräulein Anna Keibel zu, grossem Danke ver- 
pflichtet. 

Die Photographien habe ich mit derselben Optik mit Queck- 
silberbogenlicht photographiert. Die mit dem Objektmikrometer 
gemessene Vergrösserung ist tausendfach. Je nach der Färbung 
wurden verschiedene Filter verwandt. Mit Rücksicht darauf, dass 
die benutzte Agfa-Chromo-Isorapidplatte ihr zweites Empfindlich- 
-keitsmaximum im Gelbgrünen hat, diente zumeist als Filter (Zeiss): 


Bikiinsaures 5 
Kupfersultafge er 7230 
Dest. Wasser . . 900 


in einer Cüvette mit 3 cm Flüssigkeitsdichte. Dieses Filter gibt 
fast monochromatisches Licht mit den Wellenlängen 
ao, soul, 1. = Ab mu. 
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Im Anschluss an die Darstellung der von mir angewandten 
Technik muss ich in kurzen Worten einige kritische Anmerkungen 
zu den Fixations- und vor allem Färbemethoden geben. Ein 
guter Teil der anscheinend unvereinbaren Tatsachen, die in den 
überaus zahlreichen Arbeiten zur Geschichte der Reifungsvor- 
gänge zusammengetragen sind, finden dadurch ihre Erklärung 
und können einander nähergebracht werden. Es ist allgemein 
bekannt, dass OsO,-Gemische nur langsam und schwer eindringen. 
Man kann an Flemming- und Hermann-Präparaten stets 
drei Schichten unterscheiden, eine verzerrte durch die Fixation 
zu stark angegriffieue äussere Schicht, eine vorzüglich konser- 
vierte Mittelschicht und einen ungenügend fixierten Kern. Hier- 
auf hat, glaube ich, schon Flemming selbst hingewiesen. 

Bei Carnoy-Material, das mit zu dem bestfixierten gehört, 
liegen ähnliche Verhältnisse vor. Die äussere Schicht ist auch 
hier stark verzerrt und darf darum einer Betrachtung nicht zu 
Grunde gelegt werden. 

Als Kriterium dienten mir die Mitosenspindeln; denn diese 
sind bei gut fixiertem Material von fast schematischer Klarheit 
und Symmetrie, wenn auch natürlich nie so scharf, wie aus den 
Federzeichnungen einiger Autoren hervorzugehen scheint. Die 
grosse Mehrzahl neuerer Arbeiten ist nur auf Material aufgebaut, 
das mit Eisenhämatoxylin gefärbt wurde. Dies bringt zwei Übel- 
stände mit sich: einmal fehlt eine erkennbare Differenzierung 
echter Nukleolen von den Chromosomen. Hier ist es unbedingt 
notwendig, Färbungen mit dem Biondischen Gemisch oder 
Flemmings Dreifachfärbung vorzunehmen, um zur Frage der 
Heterochromosomen Stellung zu nehmen. Dann ist bekanntlich 
die Differenzierung mit einigen Schwierigkeiten verknüpft. Trotz 
weitgehender Differenzierung kommen leicht Verklebungen dünner 
Fäden vor, sodass der zwischen ihnen befindliche Spalt unsicht- 
bar wird u. ä Jedenfalls für das Studium der Anurensperma- 
togenese hat sich mir die Kupferhämatoxylinmethode nach Benda 
als weit überlegen erwiesen, sowohl was die Klarheit der er- 
haltenen Bilder betrifit als auch in der Anwendung. Bei leicht 
zu erwerbender geringer Übung ist man im Stande, den Grad 
der Differenzierung aus dem Farb- bezw. Tonwert der Schnitte 
mit blossem Auge zu erkennen, sodass das oft mit Schwierig- 
keiten verbundene Kontrollieren der Differenzierung unter dem 
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Mikroskop (wir gebrauchen tausendfache Vergrösserung!) fort- 
fällt. Leider sind aber die Präparate nicht dauerhaft; sie sind 
schon nach einem halben Jahr entfärbt. 


.D. Befunde. 
1. Archispermatozyten. 

An den Wänden der Samenkanälchen liegen die Archi- 
spermatozyten (Fig. 1, 2, 4 Photogr. 1, 2). Die Kerne sind sehr 
verschiedenartig gestaltet, manchmal sind sie im Durchschnitt 
annähernd kreisrund, oft aber nierenförmig (Photogr. 1), oft 
auch ganz unregelmässig gelappt. Jede Archispermatozyte ist 
von etwa zwei bis fünf Follikelzellen umlagert, über die weiter 
unten berichtet wird. Der Kern hat exzentrische Lage, sodass 
die Sphäre auf die Seite gelagert ist, an der sich das meiste 
Plasma befindet. Im sogenannten Ruhestadium besteht der Kern 
aus einem weitmaschigen Lininnetz, dem Chromatin in feinen 
Körnchen aufgelagert ist. Im Kern finden sich ein oder mehrere 
Nukleoli, die sich mit basischen Farbstoffen färben. Bei Biondi- 
färbung ist der Nukleolus mattviolett gefärbt. 

Das Zellplasma ist gleichförmig gekörnelt und zeigt oft 
ein wabenähnliches Aussehen. Ihm eingelagert liegt nahe am 
Kern das Zentrosom, das von einer runden Sphäre umgeben ist. 
Ausser dem Zentrosom findet man im Plasma oft noch ein 
oder zwei runde Körper, auch von einem hellen Hof umgeben; 
sie treten deutlich als Gebilde besonderer Art und Struktur 
hervor. Bei Biondifärbung werden sie vom Säurefuchsin rot, 
bei Cajal grün, Orange G gelb, Eosin rot, aber immer um eine 
Schattierung dunkler als das übrige Plasma. Diesen Körper be- 
zeichnet King als Acroblast und leitet von ihm den Spitzen- 
körper der reifen Spermatozoen, das Acrosom her. Diese 
Beobachtung bei Bufo entspricht genau den Verhältnissen, wie 
ich sie bei Rana esculenta gesehen habe. Es ist sehr leicht 
möglich, dass, wenn man zwei Acroblaste findet, diese aus der 
Teilung eines Acroblastes als Vorboten einer bevorstehenden 
Zellteilung entstanden sind. King ist aber im Irrtum, wenn 
sie den Acroblast Bendas „chromatoidem Nebenkörper“ 
gleichsetzt. Dieser, der auch von v. Lenhossek u. a. be- 
schrieben wurde, gehört, glaube ich, in der Mehrzahl der Fälle 
einem Körper an, den ich bei den Spermatozyten beschreiben 
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werde und der wahrscheinlich zu den Heterochromosomen ge- 
zählt werden muss. Naturgemäss kann der Acroblast leicht, wie 
King schreibt, bei Eisenhämatoxylinfärbung mit einem acces- 
sorischen Chromosom verwechselt werden (vergl. meine Aus- 
führungen in dem Technikteil dieser Arbeit). Der von Benda 
selbst beschriebene Körper ist nur ein stark gefärbtes Idiozom. 

Nach v. La Valette St. George (1885), Meves (1895), 
Benda (1893), Me Gregor (1893 u. a. sollen die Archi- 
spermatozyten sich amitotisch teilen. Trotz eifrigen Suchens 
habe ich bei Rana esculenta ebensowenig wie King bei Bufo 
lentiginosus dafür einen Anhaltspunkt gefunden. Man trifft zwar 
zweikernige oder mehrkernige Gebilde (Fig. 7), diese können 
aber. so entstanden sein, dass ein nierenförmiger oder poly- 
morpher Kern zweimal oder öfter durch das Mikrotommesser 
angeschnitten ist. Bei den polymorphen Kernen sind freilich 
manchmal die Brücken ziemlich schmal, aber nie habe ich eine 
Einschnürung der Zellwand gefunden, die bei einer amitotischen 
Teilung hätte auftreten müssen. Ich komme weiter unten noch 
einmal auf diese Verhältnisse zu sprechen. 

In allen Fällen, in denen ich die Teilung von Archi- 
spermatozyten gesehen habe, erfolgte sie in typischer Mitose 
(Fig. 9 und 10) wie eine somatische Mitose. In den Äquatorial- 
platten glaube ich etwa 25 Chromosomen zählen zu können. 
Ein genaues Auszählen ist hier kaum möglich. Bei eingehenderem 
Studium findet man, wie es zuerst Montgomery (1906) bei 
Plethodon und Desmosenathus fand, dass die Chromosomen sich 
paarweisse der Grösse nach ordnen lassen, zumal vier V-förmige 
Chromosomen sind immer leicht wiederzuerkennen, ebenso zwei 
kleine stäbehenförmige. Janssens und Willems (1909) be- 
schreiben bei Alytes auch das Vorkommen von Chromosomen- 
Zwillingspaaren, während Ohampy dies bei einigen Batrachiern 
bestreitet. Für Insekten ist es seit Montgomery vielfach von 
Sutton, Wilson, Stevens u. a. beschrieben, für Distomum 
turgidum habe ich es soeben beschrieben (F. Levy, 1914) usw. 

Im Anschluss möchte ich noch auf einige pathologische 
Bildungen hinweisen, die ihrer-Herkunft wie ihrer Beschaffenheit 
nach den Archispermatozyten zugerechnet werden müssen. 

Lauche (1913) beschrieb pluripolare Mitosen aus Hoden- 
regeneraten bei Rana fusca. Er führt die Literatur über der- 


Studien zur Zeugungslehre. 97 


artige Gebilde vollständig auf und bemerkt dann „von Rana sind 
derartige Abnormitäten im Verlauf der Spermatogenese meines 
Wissens nicht bekannt.“ Bei Salamandra (Flemming) und 
Bombinator (Bromann) soll es sich um Riesenzellen handeln. 
Pluripolare Mitosen in Archispermatozyten gehören keines- 
wegs zu den Seltenheiten. Man hat öfter Gelegenheit, drei- bis 
sechspolige Mitosen anzutreffen, wie sie Fig. S und die Photo- 
gramme 3 und 4 deutlich zeigen. Aus den Mikrophotogrammen 
geht hervor, dass es sich nur um Archipermatozyten handeln 
kann. Aus derartigen Mitosen gehen dann, da eine Zellteilung der 
Kernteilung nicht folgt. mehrkernige Zellen hervor. Es erscheint 
mir nicht ganz unwahrscheinlich, dass die von v. La Valette 
St. George, Meves, Benda, Mc Gregor u. a. beschriebenen 
Amitosen jedenfalls, wenn sie diese grossen Zellen betreffen, 
gerade das (Gegenteil, nämlich Kernverschmelzungen darstellen. 
Durch diese Kernverschmelzungen, wie wir sie z. B. aus der 
Bildung der T-Riesen von Ascariseiern kennen, lässt sich, glaube 
ich, die Entstehung jener seltsamen Formen verstehen, die teils 
als „rudimentäre Eier (Friedmann), teils als „Degeneration 
ovitorme“ (Champy) bezeichnet werden. Die Champy sche 
Bezeichnung kommt den Tatsachen am nächsten, wenn dieser 
Autor nicht den Gedanken, den schon Hermann (1891) aus- 
sprach, damit verknüpfte, diese Zellen seien noch nicht sexuell 
differenziert. Ich habe noch nicht genügend viel Material über 
die Entwicklung der Gonaden untersucht. Ich fand bisher nirgends 
in der Literatur einen Anhaltspunkt, aus welcher Art Mitosen 
diese „Eier“ im Hoden hervorgehen. Ich muss daher die Frage 
ihres Entstehens noch often lassen. Es ist aber bemerkenswert, 
dass diese „Eier“ nur zu bestimmten Zeiten des Jahres auftreten. 
Sie fallen anscheinend einer Degeneration anheim, nachdem sie 
aus dem Tubulus ausgetreten sind. Diese Auffassung, dass die 
sich amitotisch teilenden Archispermatozyten zur Degeneration 
bestimmt sind, teilen auch vom Rath (1893) und King. 
Welche Bedeutung diesen Zellen zukommt, ist zunächst 
vollkommen rätselhaft. Die Hermann-Champysche An- 
schauung, dass die Archispermatozyten noch nicht vollständig 
sexuell differenziert seien, erscheint mir wenig begründet. Meist 
sind diese Bildungen in den Gonaden junger Tiere gefunden 
‚worden. Man nennt seit Pflüger diese Tiere dann eine „inter- 
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mediäre Zwischenform“ (vergl. Kuschakewitsch, 1910). Fand 
man diese „Eier“ bei erwachsenen Tieren, wie Friedmann u.a., 
so wurden diese Fälle als Hermaphroditismus beschrieben. Wenn 
nun aber, wie ich oben ausgeführt habe, und wie es auch 
Champy gesehen hat, diese Zellformen nur zu gewissen Jahres- 
zeiten bei sicher männlichen Tieren auftreten, dann haben diese 
degenerierenden Riesenzellen eine andere, wenn auch zunächst 
unbekannte Bedeutung. Wir sind aber nicht berechtigt, sie der 
Ähnlichkeit wegen als Eier zu bezeichnen. Es bedarf auch noch 
eingehender Untersuchungen, um festzustellen, durch welche Vor- 
gänge die „Eier“ in den (sonaden der Kaulquappen und jungen 
Frösche entstehen. 

Uhampy unterscheidet zweierlei multipolare Mitosen, „regel- 
mässige“, die sehr selten zu finden sein sollen, und „unregel- 
mässige“. Was die „regelmässigen“ betrifft, erscheint mir ihre 
Natur recht zweifelhaft zu sein. Champy bringt keinen bündigen 
Beweis dafür, dass, wie er angibt, diese pluripolaren Mitosen nicht 
zur „oviformen Degeneration“ führen, sondern eine rapide Zell- 
vermehrung bei der Bildung der Spermatogonien darstellen. Ich 
habe nie, ebensowenig wie bei Zellen mit mehreren oder ange- 
schnittenen Kernen, den „Amitosen“ der Autoren, Zellteilung 
bezw. Zelleinschnürungen gefunden. Bei Bombinator sollen nach 
Broman (1902) aus multipolaren Mitosen Riesenspermatozyten 
und Riesenspermatozoen hervorgehen. 


2. Follikelzellen. 


Jeder Archispermatozyte sind zwei bis fünf kleine flache 
Zellen angelagert (Fig. 1, 2, 4, 8, 9, 10). Sie erinnern an die 
Follikelzellen des Eies, und man bezeichnet sie daher wohl am 
besten auch hier als Follikelzellen. Der Kern, der ein krümeliges 
Aussehen hat, enthält mehrere Chromatinbrocken. Er nimmt den 
grössten Teil der Zelle ein und ist nur von einem ganz schmalen 
Plasmasaum umgeben. In diesen Zellen ist mir trotz eifrigen 
Suchens nie eine Mitose begegnet. Dieser Umstand ist recht 
beachtenswert, denn, wenn die Archispermatozyte ihre Teilungen 
durchmacht und allmählich zu dem grossen Zellenstaat der Sperma- 
tozyste wird (Fig. 4, Photogr. 6), werden diese Satellitenzellen 
immer weiter auseinandergedrängt und bleiben an den Wänden 
der Spermatozysten liegen. Da die wenigen Zellen, die die Samen- 
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mutterzelle, die Archispermatozyte, umgeben, sich aber nicht ver- 
mehren, liegen nachher diese Follikelzellen vollkommen zerstreut 
(Fig. 5), ohne einen sichtbaren Zusammenhang miteinander. Später 
liegen sie zwischen den reifen Spermatozoen und gehören dann 
wohl auch mit zu den in der Mitte der Tubuli häufig angefundenen 
Restkörpern und Detritusmassen. Irgendwelche morphologisch 
greifbaren Anhaltspunkte für eine bestimmte Funktion, etwa Er- 
nährung der Archispermatozyte, habe ich bei Rana eseulenta nicht 
gefunden. Die Follikelzellen kommen bei allen mir aus eigener 
Anschauung bekannten Amphibienformen in ähnlicher Weise vor. 
Sie sind dort auch mehrfach bereits beschrieben, so von v. La 
Valette St. George (1876), Meves (1397), Janssens (1901), 
Kingsbury (1902), Champy (1913) und anderen. 


3. Spermatogonien. 

Die Spermatogonien oder Samenmutterzellen sind rundliche 
Zellen. In den ersten Generationen ist der Kern noch polymorph, 
in den letzten dagegen annähernd kuglig oder oval (Fig. 13). 
Der Kern enthält ein feines Netzwerk und mehrere Nucleoli. 
Eins bis zwei Plasmosomen sind meist sichtbar. Die Uhromo- 
somenzahl ist hier auch etwa 25; doch lassen sich die Äquatorial- 
platten schlechter übersehen, da die Chromosomen enger gelagert 
sind als in der Archispermatozytenmitose. Die Spindel der Sperma- 
togonienmitosen (Fig. 11, 12) ist etwas kürzer und breiter als 
die der Ursamenzellen. Die Mitose verläuft als typische somatische 
Mitose, aus dem Ruhekern bildet sich ein dickes Spirem, das in 
etwa 25 Segmente zerfällt, die verschiedenlang sind. Die Segmente 
kontrahieren sich und werden zu V-förmigen oder stäbchenförmigen 
Chromosomen von verschiedenen, für jedes einzelne aber bestimmter 
Grösse und Form. 

Meves 1891 beschreibt bei Salamandra ein gelegentliches 
Vorkommen von amitotischer Zellteilung der Spermatogonien. 
Me Gregor (1899) fand es dort nie. King (1907) fand bei Bufo 
diesen Vorgang nie. Bei Rana esculenta ist er auch nicht zu finden. 
Es ist die Regel, dass sich alle Spermatogonien einer Spermato- 
zyste zur selben Zeit mitotisch teilen (Fig. 4 Photogr. 6). 

Die Spermatogonien sind etwas kleiner als die Archispermato- 
zyten, denen sie sonst sehr ähnlich sind. Charakteristisch ist, 
dass nicht eine Zelle, sondern ein Zellhaufen, eine Spermatozyste, 
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Archiv f. mikr. Anat. Bd.$6. Abt. II. 7 


100 Ehraipzallesvay: 


4. Spermatozyten. 

Aus der letzten Spermatogonienmitose geht eine Generation 
von Zellen hervor, in denen sich die für unsere Fragen wichtigsten 
Vorgänge abspielen: die Reduktion, d. h. die gleichmässige oder 
ungleichmässige Verteilung des Chromatins auf die Samenbildungs- 
zellen oder Präspermatiden. Dass diese Vorgänge recht schwierig 
in ihrer chronologischen Folge zu erkennen sind, beweist wohl 
am besten der Umstand, dass selbst ein Forscher, der sie so ein- 
gehend studiert hat wie Champy in seiner grossen Arbeit über 
die Spermatogenese der Batrachier durch einen Irrtum in der 
Seriierung der verschiedenen Stadien der Spermatozyten ein Ruhe- 
stadium zwischen der Spermatozytenmitose und Präspermatiden- 
mitose konstatiert, wo es nicht vorhanden ist. Ich werde hierauf 
im theoretischen Teil noch einmal näher eingehen. Mit Recht 
sagt Regaud (1910): „Si on ne l’avait suivi, pour ainsi dire pas 
a pas, on ne saurait reconnaitre dans la grosse cellule en imminence 
de mitose le petit etre cellulaire n& de la division d’une sperma- 
togonie.“ Trotz dieser Mannigfaltigkeit der Formen, der Ähnlich- 
keit des Anfangsstadiums mit den Spermatogonien muss man doch 
alle diese Bildungen vom genealogischen Standpunkt als eine 
Zellart, Spermatozyte, bezeichnen. Regaud |. c. gibt dafür den 
schönen Vergleich: „Die Raupe und der Schmetterling, in den 
sie sich verwandelt, sind zwei aufeinanderfolgende Formen der- 
selben Tierart, die aber doch nur einen Zeugungskreis umfassen.“ 
Die Begründung für die von mir angewandte Terminologie habe 
ich in einem besonderen Teile vorausgeschickt. Im Folgenden will 
ich versuchen, meine Befunde, soweit es möglich ist rein morpho- 
logisch ohne theoretische Erwägungen zu beschreiben und mich 
über die Deutungen und deren Wertung im theoretischen Teile 
eingehender äussern. 

Aus der letzten Mitose der Spermatogonien gehen kleine 
Zellen mit einem ziemlich rundlichen Kern (Fig. 3) hervor. Zwei 
Charakteristika unterscheiden sie leicht sichtlich von den Sperma- 
togonien: die geringere Grösse und ihre im Verhältnis zu’den 
Spermatogonien grössere Anzahl in den Spermatozysten. Das 
Plasma ist, wie es auch z. B. Regaud bei der Ratte beschreibt, 
fast homogen. Der Kern liegt meist etwas exzentrisch, Ohromosome 
sind nicht deutlich zu unterscheiden. Der Kern macht den An- 
schein eines feinen Reticulums, dem feinste oft schwer oder über- 


Studien zur Zeugungslehre. 101 


haupt nicht färbbare Körnchen von Chromatin aufgelagert sind. 
Das Netzwerk dürfte, wie schon Flemming (1837) bei Salamandra 
beschrieb. durch Überschneidungen dünner Fäden vorgetäuscht 
werden. Es tritt allmählich ein starkes Wachstnm ein und dieses 
enthält die Berechtigung, warum van Beneden und Julin (1884) 
und O0. Hertwig (1890) von einem Wachstumsstadium sprechen 
und Bolles Lee (1897) den Spermatozyten den Namen „Auxo- 
zytes“ geben durften. Die dünnen Fäden werden allmählich 
schärfer unterscheidbar (Fig. 15, 16). Dieses Stadium wird mit 
v. Winiwarter (1900), (1909) Leptotän genannt. Mit dem zu- 
nehmenden Dickerwerden der Fäden tritt immer deutlicher ein 
Sichnähern der Fäden zu Tage, das Diplotän. In diesem Stadium 
liegen die Fäden mehr oder minder parallel, wenn auch nur auf 
gewissen mittleren Strecken ihres Verlaufes (Fig. 17 Photogr. 9). 
Ich habe dies in Tausenden von Zellen beobachtet, sodass ich es 
entgegen King nicht für etwas Zufälliges halte. Diese typischen 
Bilder scheint Champy nie beobachtet zu haben. Wenn nun 
die Spermatozyte ihren grössten Umfang erreicht hat, tritt eine 
Verkürzung der Fäden durch Kontraktion ein. Diese Kontraktion 
nach einer Kernseite hat als Mittelpunkt den Nucleolus. In den 
in Fig. 19 sowie Photogr. 8 abgebildeten Zellen, die Biondi- 
Präparaten entnommen sind, war deutlich der mattviolett gefärbte 
Nucleolus, von dem in beiden Stellen verschieden weit verklumpten 
Chromatin, das blaugrün gefärbt war, zu unterscheiden. Me 
Clung 1905 hat diese Erscheinung „Synicesis“ genannt und 
definiert sie als „unilateral or central contraction of the chromatin 
in nucleus during the prophase of the first spermatocyte“. Moore 
nennt dieses Stadium „Synapsis“. Dieser Ausdruck hat sich mehr 
eingebürgert, obwohl der Me ÖOlung’sche die Tatsache besser 
wiedergibt. Das von King beschriebene Bild einer ovalen festen 
Masse an der einen Kernseite habe ich auch oft gesehen, halte 
es aber mit Janssens (1901) u.a. für ein durch die Fixationsmittel 
verursachtes Kunstprodukt oder zum mindesten für eine dadurch 
verursachte übermässige Verstärkung. Trotzdem ist man aber 
nicht berechtigt, wie es Kingsbury (1902) will, hier von einer 
Neigung zur Degeneration zu sprechen, denn man findet diese 
Stadien fast zu allen Zeiten des Jahres in grosser Menge. Ein 
diesem ähnliches Stadium, das Kingsbury bei Desmognatus in 
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bekannten Tierart. Bei Batrachoseps soll nach Janssens (1905) 
eine solche Chromatinanhäufung nur bei schlecht fixiertem Material 
auftreten. Bei Triton beschreibt Janssens ein den hier berich- 
teten Funden ähnliches Verhalten. Bei Salamandra (Flemming, 
Meves), Amphiuma (Me Gregor), Plethodon (Janssens, 
Dumez) sind ähnliche Stadien nicht beschrieben. 

Dieses Stadium scheint recht empfindlich zu sein und durch 
viele Fixationsmittel stärker hervortretend, als den Tatsachen 
entspricht. Auf diese Frage gehe ich im theoretischen Teil näher 
ein. Champy nennt dieses Stadium sehr treffend „stade synap- 
tisable.“ 3 

Dieses Bukettstadium fasse ich in folgender Weise auf: 
die Fäden des Diplotäns sind stark genähert, ihre Enden ver- 
kleben; die Schleifenform entsteht, wenn die Fäden ihre längste 
Ausdehnung haben. Von einem Längsspalt, der hier auftritt, 
sehe ich nichts, da der zwischen beiden Fäden befindliche Raum 
der Zwischenraum zwischen den beiden Kopulanten ist. Nach 
dem Bukettstadium findet man im Kern dickere Fäden als vorher. 
Man nennt dieses Stadium der dicken Fäden bekanntlich Pachy- 
tänstadium oder Pachynema (Fig. 20—25). Ich sehe in dem 
dicken Faden nur Kontraktionszustände der dünnen Fäden. Eine 
Längsspaltung habe ich auch hier nie beobachtet. Die Fäden 
sind zum Teil umeinander geschlungen, so dass die noyaux strep- 
sitenes oder das Strepsinema (Janssens) entsteht. Nach Kings 
Beschreibung, die sich der Auffassung von Fick und Meves 
nähert, zerbricht der Faden in die reduzierte Zahl von bivalenten 
Chromosomen. Ich glaube aus meinen Bildern aber die Deutung 
der Verklebung herauslesen zu müssen. Praktisch kommt beides 
auf dasselbe heraus, nur dass bei dem Vorgange, wenn er sich 

so abspielte, wie King es beschreibt, ein Längs- 
spalt auftreten müsste, für den auch in ihren 
Figuren der Anhalt fehlt. In ähnlicher Weise 
wie King deutet auch Champy seine Be- 
funde. Janssens und Willems beschreiben 


Aieıs bei Alytes diesen Vorgang nach der Deutung der 
on Parasyndese mit Zygotenie. 
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legen der Figuren dass dieselbe Zelle gezeichnet wurde. Jede 
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1 a gesenkt. Von allen drei Zeichnungen wurden Pausen 
hergestellt und übereinander gezeichnet; sie ergeben die Text- 
figur 3. Es handelt sich hier um dicke „pachytäne“ Fäden, die 
aus dem Bukettstadium ausgetreten sind und sich soweit kon- 
trahiert haben, dass ihr Zwischenraum sehr breit ge- 
worden ist. Janssens und sein Schüler van Hoof nennen 
dieses Stadium Amphitän. Es handelt sich hier um zwei Fäden, 
die an ihren beiden Enden verklebt sind und sich kontrahieren. 
Diesen Vorgang habe ich (F. Levy, 1914) in der III. Studie zur 
Zeugungslehre nach Beobachtungen an Distomum turgidum als 
Amphimetasyndese beschrieben. 

Die Kontraktion geht: weiter und führt schliesslich zur 
Bildung von Ringtetraden (Fig. 27, Photogr. 11, Chromosomes 
a deux branches Gregoire). Bei Rana sind diese Ringe in den 
wenigen Worten zuerst beschrieben, die vom Rath 1895 seiner 
Arbeit einfügt. Er hat auch die Ringe zuerst als bivalente 
Gruppen aufgefasst; gezeichnet hatte er sie schon vorher von 
La Valette St. George. 

Manchmal wird schon hier ein Körper sichtbar, dem wir 
bei der Beschreibung der jetzt folgenden Mitose wieder begegnen 
werden. Er liegt meist an der Kernmembran und hat eine 
zwischen e und & wechselnde Form, in den deutlich übersehbaren 
Zellen zähle ich zwölf verschieden grosse Ringe. Das Wort Ring 
ist hier im weitesten Sinne zu fassen. Ich unterscheide haupt- 
sächlich folgende Formen (Textfig. 4). Die Überschneidungsstellen 
sind oft verdickt, vielleicht nur 
infolge der optischen Deckung. & X 
Flemming (1887) hat bei 
Salamandra diese „rätsel- 
haften äquatoriellen An- | 
schwellungen“ beschrieben. Janssens (1909) baut auf sie 
seine Theorie der Chiasmatypie auf. Wichtig ist es, dass die 
Hälften jedes Ringes, die Kopulanten, spiegelbildlich gleich 
sind. Man muss sich davor hüten, angeschnittene Ringe etwa 
für gleichwertige Bildungen zu halten. Wie Fig. 27 zeigt, sind 
die verschiedenen Ringe untereinander durch feine Achromatin- 
fäden verbunden. Wenn die Kontraktion der Fäden soweit vor- 
geschritten ist, dass die Ringtetraden vollständig ausgebildet 
sind, wird die Kerngrenze undeutlich. Dieses Stadium der ver- 
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Bivalente Chromosomengruppen (Ringe). 
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streut liegenden Ringe wird als Diakinese bezeichnet. Allmählich 
ordnen sich die Ringe zu einer Äquatorialplatte, wir erhalten 
eine Spindel, die sich nun durch heterotypische Mitose teilt 
(Fig. 28-—34, Photogr. 12, 13). Die Metaphase scheint lange zu 
bestehen, aus der Zahl der vorkommenden Bilder zu schliessen. 
King will in Äquatorialplatten diese Ringe nie gesehen haben, 
immer nur in den Prophasen, im Gegensatze zu den von ver- 
schiedenen Autoren bei Salamandra, Amphiuma, Batrachoseps, 
Triton usw. erhobenen Befunden. Ich glaube aber Fig. 28 als 
Metaphase, in der Ringe zu erkennen sind, deuten zu müssen. 
Ähnliche Bildungen habe ich-auch bei Bufo vulgaris beobachtet. 
Dublin (1905) beschrieb bei der Bryozoe Pedicellina americana 
prophasische Ringfiguren, die im Anfang der Metaphase noch 
erhalten sind und dann zu Stäbchen werden, die sich querteilen. 
Wie meine Figuren zeigen, King und Champy auch beschreiben, 
verläuft der Vorgang bei den Anuren in ähnlicher Weise. Ich 
möchte ihm folgende Deutung geben. Die Spindelfäden ziehen 
die zwei verklebten Arme der Ringtetrade auseinander. Dadurch 
wird zunächst der Ring zu einer Ellipse, deren Achsen allmählich 
immer grössere Unterschiede aufweisen (Textfig. 5). Wenn sich 

die Seiten der Chromosome 

nähern, kann es zu einer 
N ' Verklebung kommen. Da- 


_ H bei ist es schwer zu ent- 
scheiden, ob diese Verkle- 
mie 5 bung eine echte Lebens- 


funktion ist oder aber 
durch die Fixationsmittel bezw. Färbungen hervorgerufen wird, 
was mir wahrscheinlicher erscheint. 

Während der Metaphase der Spermatozytenmitose tritt der 
oben erwähnte Körper (S. 29) deutlicher hervor und ist in der 
Mehrzahl der Zellen zu finden. Bald erscheint er mehr als ein 
rundlicher Körper, den man versucht wäre für ein vergrössertes 
Idiozoom anzusehen (Bendas chromatoiden Nebenkörper). Oft 
aber zeigt er ein zweigeteiltes Aussehen wie der von Gutherz 
in der Spermatogenese des Menschen beschriebene Körper. Typisch 
ist, dass der Körper, der zuerst der Äquatorialplatte anliegt und 
dadurch oft mit den Chromosomen verklebt und nicht oder nur 
schwer zu erkennen ist, sich noch während der Metaphase hetero- 
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kinetisch in die Nähe des ihm zugewandten Pols begibt. Der 
Körper erweist sich als echtes chromatisches Gebilde, da er mit 
spezifischen Färbungsmethoden, z. B. mit Biondi-Lösung sich 
blaugrün, d.i. mit der charakteristischen Chromatinfarbe färbt. 
Ich sehe mich veranlasst, diesen Körper zur Gruppe der Hetero- 
chromosomen zu rechnen, und dieses „Allosom“ den „Autosomen“ 
gegenüberzustellen. Die Gründe, die dafür und dawider sprechen, 
werden im theoretischen Teile näher erörtert werden. 

Die Längsspaltung der Chromosomen, die in der typischen 
Mitose, in der Prophase beginnt und in der Metaphase deutlich 
wird, ist hier ersetzt durch die paarweise Verklebung. Diese 
ersetzt auch das Auseinanderklappen beim Beginn der Anaphase. 

Während der letzten Zeit der Metaphase zeigt sich eine 
Teilung der Zentrosomen (Fig. 33). Champy scheint diese Be- 
funde als pluripolare Mitose aufzufassen. In der Anaphase und 
Telophase liegen die Chromosomen dicht gedrängt, so dass sie 
oft verklebt erscheinen; insbesondere fällt es jetzt schwer, das 
Heterochromosom zu unterscheiden. Die neu entstandene Zell- 
generation sind die 

5. Präspermatiden. 

Sie haben keinen sogenannten Ruhekern, wie Champy es 
beschreibt. Seine „Ruhekerne“, die ein seltsames Aussehen haben, 
halte ich, nach seinen anderen Figuren zu schliessen, für ganz 
junge Spermatozyten. Die Zentrosomen, die bereits in der späten 
Metaphase der Spermatozytenmitose geteilt waren, weichen ausein- 
ander, die telophasischen Chromosomen ordnen sich ohne eine neue 
Prophase durchzumachen, in dem Äquator der neu entstehenden 
Spindel an. Der erste Blick auf Fig. 34, Photogr. 14 zeigt, dass 
die erste Mitose reduktionell, eumeiotisch war; denn jetzt ist 
nur die halbe Chromatinmasse in der Äquatorialebene vorhanden. 
Die Mitose erfolgt in ähnlicher Weise wie eine typische Mitose 
und wird daher als homöotypisch (Flemming [1887]) bezeichnet. 
Im allgemeinen ist die Chromatinmasse schwer zu differenzieren, 
jedenfalls bei Seitenansicht. Vom Pol gesehene Äquatorialplatten 
(Fig. 37, 40—44) weisen 12 und 13 Chromosome auf. Die Hetero- 
chromosomen liegen anscheinend unkenntlich zwischen den übrigen 
Chromosomen. Manchmal findet man Mitosen, in denen sich nach 
jedem Pol ein chromatischer Körper (Heterochromosom) den 
anderen voraus heterokinetisch bewegt (Fig. 36, Photogr. 14). 
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Die Lebensdauer der Präspermatiden verläuft viel schneller 
als die der Spermatozyten. Insbesondere die Zeit, während der 
die Metaphasen der ersten und zweiten Reifeteilung verlaufen, 
sind sehr verschieden. Die zweite Mitose läuft bedeutend schneller 
ab als die erste. Es ist daher sehr schwer, alle Stadien ihres 
Verlaufes aufzufinden. Die entstehenden Tochterzellen sind die 


6. Spermatiden (Fig. 43) 
aus denen durch die Histogenese die reifen Spermatozoen (Fig. 44) 
entstehen. Auf diese Vorgänge, die eine eingehende Beschreibung 
erfordern, gehe ich nicht näher ein, da sie mit der Fragestellung, 
die dieser Arbeit zugrunde liegt, nichts zu tun haben. 

Zur Kenntnis der Spermatozoen will ich noch kurz bemerken, 
dass die gefärbten Präparate ergeben, dass der leuchtende Punkt, 
den ich (F. Levy [1911]) nach Dunkelfelduntersuchungen am 
Ende des Schwanzfadens beschrieb, nicht ein Nodulus terminalis 
ist, sondern, wie ich schon damals als möglich hinstellte, der 
Ausdruck der Rotation eines feinen Spiculum terminale (Fick). 


E. Theoretischer Teil. 
1. Zur Chromosomentheorie. 

Es ist ein verfehltes Unternehmen, aus den Befunden, die 
bei einer Tierart erhoben werden, allgemein gültige „Gesetze“ 
ableiten zu wollen. Trotzdem glaube ich, nach eingehendem 
Studium des grössten Teiles der in den letzten 30 Jahren er- 
schienenen Originalliteratur auf dem Gebiete der Ei- und Samen- 
reifung, dass sich die Deutung, die ich im folgenden entwickeln 
werde, ohne grossen Zwang auf viele Objekte anwenden lässt. 
In meiner III. Studie zur Zeugungslehre habe ich im Anschluss 
an kurze Bemerkungen über Spermato- und Ovogenese eine Vor- 
läufige Mitteilung über meine Theorie der Amphimetasyndese 
gemacht. Ausser den Fröschen und den dort beschriebenen 
Trematoden sind mir noch Triton, Salamandra,') Tomopteris 
helgolandica,!) Maus und Ratte aus eigener Anschauung bekannt. 


!) Das Salamandra-Material, das in Hermannscher Flüssigkeit vor- 
züglich fixiert war, verdanke ich der Liebenswürdigkeit des Herrn Prof. 
Dr. Carl Benda, Berlin. Das Tomopteris-Material, das in Pikrinschwefel- 
säure fixiert war. der Liebenswürdigkeit des Herın cand. phil. Georg 
Hachfeld in Göttingen. Beiden Herren danke ich auch an dieser Stelle 
nochmals herzlich. 
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Es würde weit den Rahmen dieser Arbeit übersteigen, 
wenn ich es versuchen wollte, einen Überblick über die Stellung- 
nahme der einzelnen Autoren zu den verschiedenen Deutungen 
zu geben. Bis 1910 hat dies Gregoire in seinen meisterhaften 
Arbeiten (1905 und 1910) vorgenommen, auf die ich hier ver- 
weisen möchte. 

Nach Boveri (1901), Sutton (1902, 1904), Bonnevie 
(1908), Vejdovsky (1907, 1912), K. C. Schneider (1910) 
u. a. haben wir in den Chromosomen konstante Individualitäten 
zu sehen, die sich von Teilung zu Teilung oder besser gesagt 
durch alle Teilungen und die ihnen folgenden interkinetischen 
Stadien erhalten. Dieser positivistischen Richtung steht eine 
strikt verneinende gegenüber, der Tellyesnitzky (1902 bis 
10m Biel 119052909), Della Valle 19071913), Champy 
(1913) u. a. angehören. 

Ich habe mich bereits in meiner III. Studie zur Zeugungs- 
lehre gegen die immer mehr um sich greifende Auffassung von 
den Ruhekernen als Stadium vollständiger Auflösung und 
Strukturlosigkeit gewandt; eine Auffassung, die durch meiner 
Ansicht nach unbegründete, chemisch erscheinende Beweisgründe 
gestützt werden soll. Ich möchte hier darauf hinweisen, dass 
bereits Flemming (1887) in einer Fussnote zu dem Wort 
„Ruhekern“ ausdrücklich bemerkt: „Das bedeutet die nicht 
in Teilung stehenden Kerne“ (im Original nicht gesperrt). 

Die chemische Zusammensetzung der Zelle ist uns noch 
recht wenig bekannt. Es ist unsicher, ob das Chromatin als 
eine einheitliche Phase der verschiedenen ineinander gelösten 
Kolloide des Kerns bezw. der Zelle aufzufassen ist. Ebenso 
unsicher ist die Realität einer Kernmembran. Die Tatsache, dass 
nach der Diakinese vor der Metaphase die Kernmembran „ver- 
schwindet“, lässt einen nicht unbedeutenden Verdacht zu, ob 
nicht die „Kernmembran“ nur eine Grenzfläche verschiedener 
Lösungen bezw. Lösungskomplexe darstellt, deren (optische) 
Existenz von dem Konzentrationsgrad beider Systeme abhängt. 
Man muss deswegen natürlich den durch die üblichen Fixations- 
mittel erzielten und durch die Färbungsmethoden sichtbar ge- 
machten Ausfällungen gegenüber einige Vorsicht bewahren. Es 
erscheint mir aber trotzdem viel zu weit gegangen, im „Ruhe- 
kern“, wie es Tellyesnitzky tut, alle Strukturen zu leugnen, 
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weil sie am nischen" Präparat nehessinehrzbransggr 
machen waren. Für Fick (1907) ist dies ein schwerwiegendes 
Argument gegen die Theorie von der Ohromosomenindividualität, 
ebenso wie die meines Erachtens nach recht wenig sicher be- 
wiesene Tatsache vom Vorkommen von Amitosen in Geschlechts- 
zellen, denen Mitosen folgen sollen. Tellyesnitzky führt als 
Grund gegen eine Struktur den Satz an: Üorpora non agunt 
nisi soluta. Er fährt fort, mit mancherlei Einschränkungen aller- 
dings, Chromosome und Kristalle in Analogie zu setzen. Della 
Valle vergleicht ebenfalls die Chromosomen mit Kristallen und 
Champy hat sogar eine, höchst einfache Erklärung des 
Reduktionsvorganges (was die Zahlenreduktion betrifft) wenn er 
erklärt: Pour ce qui est de la reduction chromatique. je pense 
que le nombre des chromosomes est reduit parce que a la suite 
des phönomenes du debut de l’&volution des spermatocytes la 
chromatine est profondement remanide a tous points de vue et, 
que comme une consequence son mode de cristallisation est 
change “ Er bezeichnet diese Darstellung selbst als groben 
Vergleich. Sie sieht zwar sehr physikalisch-chemisch aus, ist aber 
im Grunde dieselbe Art der Beweisführung. wie die bekannte 
Ansicht, dass die ersten Lebenskeime von einem anderen Planeten 
auf die Erde gekommen sind, weil der Autor eine Urzeugung 
auf der Erde nicht annehmen will. Es ist einfach die Unbe- 
kannte um eine Grössenordnung hinausgeschoben. Der andere 
Planet heisst hier „Cristallisation*, eine Bezeichnung, die selbst 
als Analogie hier völlig unangebracht ist, wie weiter unten aus- 
einandergesetzt werden wird. 

Mag man mit Boveri auf dem Boden der Chromatin- 
erhaltungshypothese stehen, mag man, wozu ich auch mehr neige, 
mit Häcker sich zur Achromatinerhaltungshypothese bekennen, 
weder gegen die eine noch gegen die andere Theorie sind aus 
der Flüssigkeits-Kristallisationsanschauung irgendwelche Beweis- 
gründe zu ziehen. Da durch Stoffwechselvorgänge in der Zelle 
neues Chromatin gebildet wird, kann man annehmen, dass es 
irgendwie in einem lösungsähnlichen Zustande entsteht. Dies ist 
als Hilfshypothese noch zuzugestehen. Aber wir wissen ja, gerade 


von den Kristallen, mit denen Tellyesnitzky u. a. die Chromo- 


somen in Analogie setzen, dass sie durch Apposition wachsen, 
durch Anlagerung um einen strukturbesitzenden Kern aus der 
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Mutterlauge heraus. Tellyesnitzky gibt im Anschluss daran 
eine Deutung der Befruchtung, die sich als zytologisch völlig 
unhaltbar erweist: „Fliessen nun die Pronuclei zusammen, so 
wird diese Mischung der beiden elterlichen Kernsubstanzen, die 
Amphimixis, gerade im Falle der feinsten lösungsähnlichen Ver- 
teilung der Kernsubstanz erst wirklich verständlich, die Ver- 
mischung der beiden elterlichen Substanzen wird umso voll- 
kommener und inniger, je feiner die sich mengenden Substanzen 
verteilt sind“. Wenn auch bei der Befruchtung eine Vereinigung 
der Kerne erfolgt, so muss doch jetzt als sicher angenommen 
werden, dass väterliches und mütterliches CUhromatin getrennt 
erhalten bleibt bezw. auf die Tochterzellen vererbt wird. Dies 
geht mit Klarheit hervor aus der Arbeit von Moenkhaus, die 
zeigte, dass die Fundulus- und Menidia-Chromosome bei den 
Bastarden deutlich artspezifisch erhalten bleiben. Dasselbe 
beweisen Baltzers schöne Untersuchungen über Echiniden- 
bastarde. Schliesslich möchte ich noch auf die Doppelspindeln 
hinweisen, die Guyer bei Taubenhybriden beschrieben hat. 

Die Intimfusion (Häcker) scheint erst in der Fı-Generation 
bei der Reifung der Geschlechtszellen stattzufinden, aber selbst 
dort ist sie morphologisch, jedenfalls was einen etwaigen Ideen- 
austausch ete. betrifft, nicht nachweisbar. Polls grundlegende 
Mischlingsstudien haben uns gezeigt, dass Störungen erst auf- 
treten, wenn es an die letzte Ausbildung der reifen Geschlechts- 
produkte geht, d. h. für uns der Zusammenschluss, die Syndese, 
geht nicht von statten; aus welchem Grunde ist zunächst un- 
bekannt. 

Mit der Analogiesetzung von Chromosomen und Kristallen 
kehrt eine alte Anschauung wieder, nur, da die Cytologie in- 
zwischen bedeutende Fortschritte gemacht hat, mit einer Deutung 
für ein entsprechend kleineres Objekt. Schwann glaubte, dass 
das Kästchen „cellula“ wie ein Kristall aus der Mutterlauge ent- 
steht. Es hat langer Kämpfe bedurft, bis Rudolf Virchow 
endlich den Satz aufstellte, der jetzt Gemeingut geworden ist: 
„Omnis cellula e cellula.“ Die eingehenden Chromosomenstudien 
der letzten Zeit zeigen bei aller noch bestehenden (ziemlich ge- 
ringfügigen) Differenz in den Deutungen, dass ein genetischer 
Zusammenhang zwischen zwei Chromosomengenerationen besteht. 
Die Tatsache des Rablschen Polfeldes, d. h. dass man in der 
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Prophase die Chromosomen in derselben Anordnung wie in der 
Telophase der vorangegangenen Mitose findet, spricht ein gewich- 
tiges Wort dafür. Bei Distomum turgidum habe ich nachge- 
wiesen, dass nach der Tetradenbildung ein „Ruhekern“ entsteht, 
indem die bivalenten Chromosomenkomplexe anscheinend ver- 
schwinden, dass aber nach diesem Stadium die vorher durch 
Amphimetasyndese vereinigten Kopulanten in typischer Stellung, 
wenn auch zunächst etwas gestreckt, wieder auftreten. Diese 
Befunde decken sich völlig mit denen, die von Kemnitz (1912) 
bei Brachycoelium salamandrae Wassermann (1913) bei Zoo- 
gonus mirus erhoben haben. _ 

Boveri schrieb (1907): „Was durch den kurzen Ausdruck 
‚Individualität der Chromosomen‘ bezeichnet werden soll, ist die 
Annahme, dass für jedes Chromosoma, das in einen Kern ein- 
gegangen ist, sich irgend eine Einheit im ruhenden Kern erhält, 
welche der Grund ist, dass aus diesem ruhenden Kern wieder 
genau ebensoviele Chromosomen hervorgehen, und dass diese 
Chromosomen überdies da, wo vorher verschiedene Grössen unter- 
schieden waren, wieder in den gleichen Grössenverhältnissen auf- 
treten.“ Seit der Arbeit von Sutton ist bei fast allen geeigneten 
Objekten die Tatsache nachgewiesen, dass alle Chromosomen 
(Autosomen) paarweise vorhanden sind und ihrer Form und Grösse 
nach bei allen Teilungen wiedererkannt werden können. Man 
kann, wie ich bei Distomum turgidum sowohl wie beim Frosch 
gesehen habe, einzelne Chromosomenpaare fast immer bestimmt 
wiedererkennen. 

Selbst Meves. der ein entschiedener Gegner der Lehre 
von der Chromosomenindividualität ist, hat Messungen veröffent- 
licht, die auf eine paarweise Anordnung der Chromosomen 
schliessen lassen. Ja er sagt in derselben Arbeit, dass bei der 
Zellteilung Chromosome von konstanter Zahl und vielfach auch 
konstantem Volumen auftreten. 

Dehorne!) fasst zwar die Chromosomenpaare als eine 

!) Bei dieser Gelegenheit muss ich ein Wort der Entschuldigung an 
Dehorne richten. Ich schrieb in meiner II. Studie zur Zeugungslehre: Unver- 
ständlich bleiben mir Dehornes Befunde, der beim normalen Frosch 12, 
bei den durch Anstechen gewonnenen Larven 6 Chromosome gezählt hat. 
Damals war mir die oben referierte Ansicht Dehornes noch nicht bekannt. 


Unter diesem Gesichtspunkt betrachtet, stimmen dann auch unsere Befunde 
dort überein. 


Studien zur Zeugungslehre. je: 


schon der Telophase voraufgehende Trennung der in der nächsten 
Mitose sich trennenden Fäden auf. Die Befunde und Deutungen 
sind von grossem Interesse, und es scheint, als ob man ihnen 
für einige Objekte eine gewisse Berechtigung nicht absprechen 
darf. Ob es freilich geboten ist, sie als allgemeingültig zu be- 
zeichnen, bedarf noch weiterer eingehender Untersuchungen. Nach 
Muckermann (1913) ist diese Auffassung für die Mitosen von 
Salamandra völlig unzulässig. 

Goldschmidt (1911) schreibt in seinem Lehrbuche: „Aus 
einem Seeigelei entsteht bei künstlicher Parthenogenese der gleiche 
Seeigel wie aus dem befruchteten Ei und ein kernloses Seeigelei- 
fragment, das befruchtet wird, also nur den Samenkern enthält 
(sozusagen männliche Parthenogenese) gibt ebenfalls eine richtige 
Seeigellarve. Es muss also der reife Ei- wie Samenkern sämt- 
liche Chromosomenarten, eine ganze ‚Uhromosomengarnitur‘ 
(Heider) besitzen.“ Das ist in dem hier wesentlichen Punkte 
richtig, das entstehende Tier ist seinem ganzen Bau nach durch- 
aus der Rasse zugehörig. der sein Kern entstammt, gleichviel 
durch welche Art künstlicher Entwicklungserregung er entstanden 
ist. Trotzdem ist er, wie aus Boveris Arbeit hervorgeht, nicht 
„der gleiche Seeigel wie aus dem befruchteten Ei.“ Denn er 
hat ja eben nur eine Garnitur, haploide Kerne. Ich erinnere 
auch an die Kernverhältnisse in den Arbeiten von OÖ. Hertwig, 
G. Hertwig, P. Hertwig, sowie meine I. und II. Studie zur 
Zeugungslehre, in denen ich die Hypothese aussprach, dass wir 
es hier „nicht mit einer künstlichen Parthenogenese, 
sondern mit einer degenerativen Entwicklungs- 
erregung zu tun haben, aus der nur Abortivformen hervor- 
gehen, die nicht geschlechtsreif werden können.“ 

Die Tatsache, dass regelmässig Garnituren von Chromo- 
somen, die artspezifisch sind, vorkommen und vor allem die 
Zahlenkonstanz der Chromosome sprechen gewichtig gegen die 
Analogiesetzung der Chromosome und Kristalle. Es gibtkeinen 
Stoff, der sich so zu taktischen Manövriereinheiten 
(Fick) vereinigt, dass er, wenn x Kristalle von be- 
stimmten verschiedenen Voluminibus und bestimm- 
ten verschiedenen Formen (Länge und Breite nicht nur 
Kristallisationsform!) in Lösung gehen, wieder inx Kri- 
stallen von denselben bestimmten, aber ver- 
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schiedenen Voluminibus und Formen auskristalli- 
sieren. 

Im Gegenteil. Die Deutung des genetischen Zusammenhanges, 
wie er aus den Arbeiten von Bonnevie, K. C. Schneider, 
Vejdovsky u.a. hervorgeht, muss als wahrscheinlichste Hypo- 
these gehalten werden. Es gibt danach eine Individualität 
und eine Kontinuität der Chromosome; es entsteht 

Omne chromosoma e chromosomate. 


2. Zum Reduktionsproblem. 

Auf den vorigen Seiten hatte ich die Ansicht ausgesprochen, 
dass väterliche und mütterliche Chromosome getrennt erhalten 
bleiben, bis zur Reifung der Keimzellen in der Fı-Generation. 
Die Studien über den Verlauf der Keimbahn (Häcker) stehen 
erst im Anfang. Mit Recht wies Meves (1911) darauf hin, man 
müsste auch echte Körpermitosen, nicht bloss die sogenannten 
„somatischen“ Mitosen der Spermatogonien und Ovogonien unter- 
suchen. Ich gehe noch weiter. Man müsste eingehend unter- 
suchen, ob etwa, was ich für wenig wahrscheinlich halte, eine 
sexuelle Verschiedenheit in den echten Körpermitosen statthat. 
Die Entscheidung dieser Frage dürfte für die Forschung nach 
den geschlechtsbestimmenden Ursachen und der Bedeutung der 
„Geschlechtschromosome“ und des Trophochromatins von einiger 
Wichtigkeit werden. 

Schon Weismann stellte es als wahrscheinlich hin, dass 
inaktives oder Reservekeimplasma auch in den nicht den Gonaden 
angehörigen Somazellen enthalten sei. 

Johannsen (1913) fasst die Weismannschen An- 
schauungen dahin zusammen, dass dieser Forscher „offenbar die 
Autonomie der genotypischen Beschaffenheit der 
Gonaden bezw. Gameten den rein persönlichen Charakteren des 
betreffenden elterlichen Körpers gegenüber hat betonen wollen.“ 

Wenn man, wie weiter unten zu besprechen sein wird, einer 
Mendel-Vererbung des Geschlechts geneigt ist, entspränge daraus 
die Notwendigkeit eines männlichen und weiblichen Genotypus jeder 
Art, wobei sich der eine stets als Heterozygot erweisen müsste. 

Nach der Ansicht der meisten Autoren soll während der 
Synapsis eine Verschmelzung väterlicher und mütterlicher Chromo- 
some stattfinden. Es wird unter Weiterentwicklung der Weis- 
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mannschen Lehre angenommen, dass ein Austausch von Ver- 
erbungseinheiten stattfindet durch wechselseitigen Uebertritt von 
Chromomeren (Eisen, 1900) usw. Diese Hypothese lässt sich 
nun durch keine morphologisch erwiesene Tatsache stützen. Mögen 
die Iden oder Determinanten reale Komplexe sein, so können sie sehr 
wohl amikroskopisch sein, und ich sehe nur sehr wenig Berechtigung 
dafür, sie in die Grössenordnung der im Leptotän wahrnehmbaren 
Chromatinkörner einzureihen. Ich fürchte vielmehr, man hat durch 
diese morphologisch nicht bewiesene und auch wahrscheinlich nie 
beweisbare Hypothese einen gefährlichen Scheinbeweisgrund für 
die Notwendigkeit einer Verschmelzung aufgestellt. Ich sehe auch 
kein Postulat dafür, das der Vererbungslehre entstammt. Denn 
selbst eine Unreinheit der Gameten wird durch diese oder ähnliche 
Annahmen über irgendwelchen Übertritt von Vererbungsmassen 
nur notdürftig erklärt. In der Mehrzahl der Fälle hat sich noch 
immer die Unreinheit der Gameten als Fehler im Ausgangs- 
material erwiesen. Wenn aber zwei Chromosomengarnituren auf 
zwei Zellen verteilt werden, ist für eine verschieden weite Ver- 
erbung von beiden Eltern her genügend Raum, auch wenn nur 
ganze väterliche und ganze mütterliche Chromosome in die Tochter- 
zellen kommen. Denn dass diese Verteilung so erfolgt, dass nur 
väterliche in die eine, nur mütterliche in die andere kommen, 
ist nach der Wahrscheinlichkeitsrechnung der bei weitem seltenste 
Fall. In dieser Erklärung ist „väterliche“ und „mütterliche“ so 
zu verstehen, dass „väterlich“ heisst: Chromosome, die sich vom 
Vater des Trägers der Geschlechtszelle herleiten, also von dem 
Grossvater des aus dieser Zelle entstehenden F'. 

Hartmann (1912) hat in seinen interessanten Vererbungs- 
studien auf einen möglichen Zusammenhang von Chromosomen- 
reduktion und Mendelvererbung hingewiesen und dabei Gedanken 
entwickelt, die den voranstehenden nahekommen. 

Ich fasse den Vorgang der Syndese nur so auf, dass eine 
endweise Verklebung aus taktischen Gründen erfolgt, ohne irgend- 
welche theoretischen Spekulationen betreffend einen Vererbungs- 
austausch usw. damit zu verknüpfen. Für die Vereinigung der 
Leptotänfäden (Syndese Häcker) sind folgende drei Hauptansichten 
aufgestellt worden: 

1. Parallelkonjugation (A. und K. E. Schreiner) = Para- 

syndese Häcker 
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2. End-to-End-Konjugation Montgomery = Metasyndese 
Häcker 

3. Amphimetasyndese (F. Levy). 

Die meisten Autoren sind darüber einig, dass in den 
Geschlechtszellen in den letzten Generationen vor der Befruchtung 
die von Weismann theoretisch postulierte Reduktion des Chroma- 
tins stattfindet. Farmer und Moore (1904) nennen die Stadien 
der Spermatozyten und Präspermatiden „Maiotic phase“, mit 
Rücksicht auf die Reduktion, die als wichtigstes Vorkommnis in 
diesen Zellgenerationen erscheint. Man sollte hier von einer 
„meiotischen Phase“ sprechen, denn diese Bezeichnung ist 
abgeleitet von weiwors die Reduktion, während wealevoıg die 
Geburtshülfe heisst. 

Gregoire (1910) schlug vor. Ovozyten und Spermatozyten 
zusammen als Tetradozyten zu bezeichnen. Dass dieser Vor- 
schlag berechtigt ist, darüber sind sich wohl alle Autoren einig. 
Aber über die Art der Tetraden, ihre Entstehung und Bedeutung 
gehen die Ansichten weit auseinander. Gregoire unterscheidet 
hauptsächlich zwei Arten: 

Uhromosomes ä deux branches und 
Chromosomes en tetrades. 

Bei einzelnen Objekten sind in den Chromosomes & deux 
branches sekundäre Längsspalte beschrieben, so von Davis (1908) 
bei Stenobothrus curtipennis u. a. Als Charakteristikum wird 
aufgeführt, dass sie keinen Querspalt zeigen. 

Rückert (1893, 1894), Häcker (1895 fi.), vom Rath 
(1892, 1895), Popoff (1908), Goldschmidt (1908) u. a. be- 
zeichnen dagegen als Tetraden nur Gruppen: mit. einem Querspalt 
entsprechend den Verhältnissen wie sie Rückert bei Cvelops 
beschrieben hat. Ähnliches bedeuten vielleicht auch die Kreuz- 
tetraden, wie sie z. B. die meisterhaften Photographien von Foot 
und Strobell (1908) zeigen. 

Der Unterschied ist, dass bei den Stäbchentetraden die 
beiden Längshälften der Tetrade, also Hälften je 
einem Arm der zweiarmigen Form | einem Arm N 
homolog sind, während bei der Kreuz- | homolog } 

sind. [ 


form die durch den Querspalt getrennten 
Gegen die Auffassung der Stäbchentetraden haben sich 
schwere Bedenken ergeben. Man findet nämlich Vierer-Gruppen 
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dort, wo von einer Reduktion nicht die Rede sein kann. So hat 
Woltereck (1898) solche „somatische“ Tetraden in den Nähr- 
zellen von Cypris, Giardina (1902), in den Nährzellen von 
Dytiscus, Della Valle (1907), in Körperzellen von Salamandra 
(Textfig. 6a), Popoft (1908) in Leberzellen von Paludina (Text- 
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Somatische Tetraden von a) Salamandra, b) Cyclops, c) Paludina aus 
Gregoire (1910). 


fig. 6b), Marcus (1908) in der Thymus, Hartmann bei 
Trichonymphiden (Textfig. 7) gefunden. Künstlich riefen solche 
Bildungen hervor Hertwig (1896) durch Einwirken von Strychnin 
auf sich furchende Eier, Häcker (1900) und Schiller (1908) 
(Textfig. 6c), ebenso durch Einwirken von Äther und Chloroform. 


Fig. 7 
Pseudotetrapen bei Trichonymphiden (aus Hartmann 1910). 


Schon Flemming bildet (Textfig. 3) derartige Pseudo- 
tetraden aus den Geschlechtszellen von Salamandra bei pluri- 
polaren Mitosen ab, wie sie später Nicolas (1892) bei Salamandra, 
Paulmier (1899), bei Anasa tristis beschrieben. Meine Fig. S, 


(Photogr. 3) zeigen solche Bildungen aus degenerierenden Archi- 
Archiv f.mikr. Anat. Bd.86. Abt. II. 5 
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spermatocyten, die sich durch pluripolare Mitosen teilen. Auf 
die theoretische Bedeutung des Vorkommens pluripolarer: Mitosen 
möchte ich hier nicht näher eingehen. 
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Fig. 8. 
Pseudotetraden aus pluripolaren Mitosen der Archispermatozyte von Salamandra 
(aus Flemming 1887). 


Marcus (1906, 1908), Della Valle (1907, 1909), Popoff 
(1908) schliessen aus diesen Befunden, dass man den in den 
Spermatocyten beobachteten Bildungen keine Bedeutung für die 
Reduktion zuschreiben darf. Es handle sich um einen patho- 
logischen Zustand. Popoff sieht das Vorkommen dieser Pseudo- 
tetraden in Körperzellen als einen Beweis für die R. Hertwig- 
sche Anschauung an, dass die Synapsis eine unterdrückte 
Teilung sei. 
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Der Einwand von Marcus, Della Valle und Popoff, 
die Tetradenbildung sei als etwas Pathologisches aufzufassen, ist 
hinfällig; denn ich sehe keine Berechtigung dafür ein, dass man 
einen Zustand, der sich ständig als regelmässig in normalen 
gesunden Organen vorfindet, als pathologisch bezeichnet, weil 
diesem Zustande mehr oder minder ähnliche Zustände auch unter 
pathologischen Bedingungen vorkommen können. 

Diese Bildungen haben für uns vielleicht eine andere Be- 
deutung. Sie bringen uns dem Verständnis der Syndese näher, 
indem sie uns zeigen, dass die Chromosome, wenn sie nicht ge- 
trennt werden, eine Neigung zur Agglutination, zur Verklebung, 
haben. Damit kommen wir auf die Frage nach der Art und den 
Vorgängen der Reduktion. 
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Kiez9: 
Schematische Darstellung der Reifungsteilungen bei Heterocope und 
Diaptomus (1. Vertikalreihe), Oyclops (ausgenommen Öyeclops phaleratus), 
(2. Vertikalreihe), Canthocamptus und Cyclops phaleratus 


(3. Vertikalreihe) aus Matscheck. 
S* 
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Matscheck (1909), ein Schüler von Häcker, hat Befunde 
bei Copepoden veröffentlicht, denen er eine Deutung gibt, als 
käme in den Reifeteilungen dort keine echte Reduktion vor. 
Nach diesem Autor, dessen Schema ich in Teytfig. 9 wiedergebe, 
sind beide Reifeteilungen Äquationsteilungen bivalenter Elemente; 
erst in späteren Embryonalstadien werden die bivalenten Elemente 
durch „Teleutosynapsis“ verschmolzen. 

Meiner Ansicht nach ergibt sich aus den Befunden nur, 
dass die anscheinende Querteilung bedeutungslos ist. Je zwei 
durch einen Querspalt getrennte Stäbchen sind als eine Einheit 
abzufassen. Damit werden die Ditetraden zu Chromosomes a deux 
branches mit „sekundärem“ Längsspalt in jeder Konjugantenhältte. 

Meves (1907) wies bereits darauf hin, dass die Weiss- 
mannsche Forderung einer Reduktion nicht an das -Vorhanden- 
sein eines Querspaltes gebunden ist. Derartige Annahmen setzen 
voraus, dass wegen qualitativer Ungleichheiten in den ver- 
schiedenen Teilen des Uhromosomes die Querteilung eine quali- 
tative Reduktion herbeiführt. Für diese Annahme fehlen aber 
alle morphologischen Beweise. 

Bevor ich näher auf die verschiedenen Theorien der 
Reduktion eingehe, fasse ich noch einmal kurz meine Befunde 
zusammen: 

Aus dem interkinetischen Stadium, das der letzten Teilung 
der Spermatogonien folgt, geht das Leptotän der Spermatocyten 
hervor. Das Spirem kontrahiert sich im Bukettstadium so, dass 
zwei Fäden einander genähert sind. Bei der Lösung des Knäuels 
werden immer deutlicher je zwei Fäden wenigstens streckenweise 
annähernd parallel gelagert und verkleben an ihren Enden. Bei 
der nachfolgenden Kontraktion können sich die beiden Kopu- 
lanten wie Schlangen (Della Valle) umeinander schlingen 
(Strepsitän), bis endlich die Ringform der Chromosomes a deux 
branches gebildet ist. In dieser Form verharren die bivalenten 
Chromosomengruppen lange Zeit während der Diakinese und 
treten dann auch so in die Metaphase der ersten Reifeteilung. 
Schon während der Diakinese macht sich ein Körper bemerkbar, 
der in der frühen Metaphase sich heterokinetisch an einen Pol 
begibt und in der späten Metaphase sich zu teilen beginnt. 

Ein interkinetisches sogenanntes Ruhestadium wurde ent- 
gegen Champy nicht gefunden. Die Üentrosome teilen sich 
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schon während der Anaphase der ersten Reifungsteilung, so dass 
deren Telophase ohne dass eine besondere Prophase auftritt, zur 
Metaphase der zweiten überleitet. | 

Es ist bekanntlich nicht ganz sicher festzustellen gewesen, 
in welcher Richtung die zweite Teilung erfolgt. Manche Bilder, 
wie Fig. 28, scheinen für eine Querteilung zu sprechen. In der 
Mehrzahl anderer Arbeiten wird eine meist schon in der Telo- 
phase der ersten Reifeteilung auftretende Längsspaltung sichtbar 
(Textfig. 10c). Ich kann der Frage Längs- oder Querspalt keine 


Fig. 10. 


Schema der ersten (heterotypischen) Reifeteilung (aus Gr&goire). 


so grosse Bedeutung beilegen, weil die Anschauung, dass es sich 
danach entscheide, ob die Teilung eine Äquationsteilung oder 
eine Reduktionsteilung ist, als Voraussetzung hat, dass durch 
eine Äquationsteilung die Chromatinteilchen der Chromosome 
quantitativ halbiert werden, während dies bei der Reduktions- 
teilung qualitativ erfolgen müsste. Ich habe mich oben bereits 
gegen diese theoretisch zwar aufzustellende, morphologisch aber 
nicht nachweisbare Anschauung ausgesprochen. Ich bin umso- 
mehr dagegen, als bei der jetzt folgenden Darstellung von der 
Entstehung der Tetraden, d. i. der bivalenten Chromosomen- 
körper diese Anschauung fortfällt. 

Damit komme ich zu der Frage: Parasyndese, Metasyndese 
oder Amphimetasyndese ? 
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Die Parasyndetiker würden die Befunde etwa wie Textfig. 11 
deuten. Es sind vier verschiedenartig gestrichelte Chromosome 
gezeichnet. Während des Diplotäns (b) umschlingen sich je zwei 
und legen sich so eng aneinander, dass sie intim miteinander 
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Schema der parasyndetischen Erklärung der Reduktion (aus Gr&egoire). 


verschmelzen. Dieses Stadium der Zygotenie (c) wird mit Vor- 
liebe in die Synapsis verlegt. Man sieht zwei dünne Fäden; es 
wird dunkel; und wenn es wieder hell wird, ist auf einmal ein 
längsgespaltener dicker Faden da (d). Inzwischen während der 
Dunkelheit, d. h. während der Zeit, wo nichts zu seben war, 
sind die abenteuerlichsten Dinge vorgekommen. Da hat ein Aus- 
tausch väterlicher und mütterlicher Vererbungsmassen, eine Um- 
lagerung der Uhromomere usw. stattgefunden, je nach den theo- 
retischen Postulaten der Autoren; bewiesen ist nichts. Die 
Trennungsprodukte (d, e, f) sind nicht dasselbe wie die Anfangs- 
produkte (a). Mag, um eine verschiedene Verteilung zu erzielen, 
die Trennungsebene senkrecht auf der Vereinigungsebene stehen 
oder mögen, wenn dies nicht der Fall ist, alle die sonderbaren 
Vorgänge stattgefunden haben: Auf keinen von beiden Fällen 
wäre man also berechtigt, die beiden Stadien gleich zu zeichnen, 
wie es Gregoire in unserer Textfig. 11b und d tut; denn es 
handelt sich ja um verschiedene Gebilde Gregoire selbst 
definiert die parasyndetische Auffassung: que les gamomites ne 
sont qu’etroitement rapprochees dans les anses pachytenes pour 
reparaitre ensuite nettement lors du „dedoublement longitu- 
dinal“ et qu’ils n’y ont subi aucune fusion. Die Mehrzahl der Para- 
syndetiker wie Strassburger(1905), das Ehepaar Schreiner 
(1906) u. a. nehmen aber die Fusion mit Austausch usw. an. 
Ich bestreite die Existenz oder jedenfalls die Deutung des 
Pachytäns, das sich wieder „spaltet“. Meiner Meinung nach 
sehen hier nämlich mehrerlei Dinge durcheinander, die man 
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möglichst dem Schema anpassen möchte, das zur Zeit die 
weiteste Anerkennung geniesst. Erstens gibt es auf dem Wege 
der Kontraktion dicke Fäden, die zu zweien gelagert sind; 
zweitens kommt es vor, dass dünne Fäden so nahe liegen, dass 
sie zumal durch Eisenhämatoxylin verklebt, als einheitlicher 
längsgespaltener Faden erscheinen können. Das Gefährlichste 
aber sind dicke Fäden. die aus optischen Gründen einen Längs- 
spalt vortäuschen. Textfig. 12 zeigt ein mit dünner Toluidin- 


Fig. 12. 
Mit dünner Toluidinblaulösung gefülltes Reagensglas gegen das Licht 
photographiert. 


blaulösung gefülltes Reagensglas gegen das Licht photographiert, 
mit einem schönen „Längsspalt“. Dieses Phänomen mahnt zu 
grosser Vorsicht. Ähnliche Bilder kann man z. B. bei Salamandra, 
aber auch beim Frosch oft sehen. 

Die metasyndetische Ansicht, die Fig. 13 wiedergibt, deute 
ich so: Der Spiremfaden kontrahiert sich; in ihm tritt manch- 
mal prophasisch ein wieder verschwindender Längsspalt auf, die 
Kontraktion geht weiter (e) und führt zur Bildung von zwei- 
armigen Chromosomengruppen. 

Im allgemeinen wird aber von den Metasyndetikern der 
Vorgang in folgender Weise erklärt. Während oder schon vor 
dem Bukettstadium verkleben je zwei Chromosome an ihren 
Enden (end-to-end, Telosynapsis Montgomery); durch einen 


Fig. 13. 
Schema der metasyndetischen Erklärung der Reduktion (aus Gre&goire). 
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Querspalt oder durch Faltung (repliement) entstehen die Chromo- 
somes a deux branches. 

Meine Deutung, die ich (F. Levy 1914) als Amphimeta- 
syndese beschrieben habe, gibt Textfig. 14 wieder. Ich gebe 


Fig. 14. 


Schema der amphimetasyndetischen Erklärung der Reduktion. 


zu, dass eine Näherung der Fäden stattfindet, die oft, wenigstens 
streckenweise, Parallelität ist oder jedenfalls daran grenzt. Eine 
parallele Konjugation dagegen, zumal mit Fusion, aus der ein 
Pachynema entsteht, das sich später durch Längsspaltung teilt 
und zum Amphitän führt, muss ich mit Fick, Goldschmidt, 
Meves, Champy entschieden bestreiten, da ich dafür keine 
Anhaltspunkte finde. 

Man muss sich darüber klar sein, dass die Chromosomen 
nicht wie zZ. B, bei Foot und Strobell so schön dem Schema 
entsprechend glatt zu liegen brauchen, sondern auch gebogen 
sein können. 

Bei vielen Objekten lassen sich, glaube ich, die Befunde 
amphimetasyndetisch deuten. Man vergegenwärtige sich, dass 
Textfig. 14c immerhin für zwei Teilungsebenen richtig ist, nämlich 
für beide möglichen Ebenen, die auf der Trennungsfläche der 
kopulierten Chromosome senkrecht stehen. 

Die Synapsis spielt in den Arbeiten über das Reduktions- 
problem eine grosse Rolle. Von Arbeiten, die für das Vorhanden- 
sein einer Synapsis eintreten oder zu sprechen scheinen, nenne 
ich nur: Sarsent (1897), Paulmier (1899), von Want 
warter (1900), Berghs (1904), Gross (1904), Wilke (1906), 
A. und K. E. Schreiner (1906), Popoff (1907), van Molle 
(1907), mit einiger Reserve King (1907), Goldschmidt (1908), 
Arnold (1909), Schellenberg (1911) u.a. 

Champy führt dagegen an, dass kein älterer Autor ähn- 
liche Erscheinungen beschreibt. Aber seit Janssens (1901) zu- 
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erst die Ansicht aussprach, dass die Synapsis ein Kunstprodukt 
sei, haben sich allmählich mehr Autoren gefunden, die ihm 
mehr oder minder weit zustimmen, so Mar&chal (1906), Gr&- 
goire (1905, 1910), Benda (1906), Meves (1907), Dues- 
berg (1908), Bolles Lee (1908), von Kemnitz (1913), 
Wassermann (1913), Champy (1913), F. Levy (1914) u. a. 

Man kommt wohl dem wahren Stand der Dinge am nächsten, 
wenn man annimmt, dass aus dem Leptotän, dessen Vorhanden- 
sein Champy mit Unrecht leugnet, ein Diplotän sich bildet, das 
zur Bukettbildung führt. Das Bukettstadium zeigt infolge von 
noch unbekannten Verhältnissen eine starke Tendenz zur Ver- 
klumpung; es ist, wie Champy treffend bemerkt, ein „stade 
synaptisable“. Die etwas exzentrisch um den Nukleolus ge- 
lagerte Stellung der Chromatinfäden (vergl. auch F. Levy 1914) 
führt leicht zu einer durch die Fixation betonten Verklumpung, 
die durch die Färbungen, besonders Eisenhämatoxylin, noch stärker 
hervortreten und den Eindruck einer homogenen Masse machen 
kann. | 

Bei gut fixiertem Material habe ich diese Erscheinungen 
weder bei Distomum turgidum gefunden, wo ich also mit von 
- Kemnitz und Wassermann im Gegensatz zuGoldschmidt 
stehe, noch bei Rana esculenta, wo ich entgegen King mich mit 
Champy den Befunden anschliesse, die Janssens bei Alytes 
erhoben hat. 

Brauer (1593) und Meves (1907) erklären zur Reduktion: 
Was hier vorgeht, ist uns zunächst verborgen; wir finden die 
haploide Anzahl Uhromosome, die zwei Längsspaltungen durch- 
machen. So sagt Meves (1907): „Die Geschlechtszellen bezw. 
ihre Kerne haben die Eigenschaft ererbt, beim Eintritt in die 
Wachstumsperiode die halbe Chromosomenzahl zu bilden.“ An 
der Hand meiner Befunde bei den verschiedensten Tierarten kann 
ich mich dieser Erklärung nicht anschliessen. Nachstehende 
Stellen, die gerade sein Hauptobjekt, Salamandra, betreffen, ent- 
nehme ich der grundlegenden Arbeit von Flemming (1887): 
„Die ruhenden Kerne (Fussnote: „Das bedeutet die nicht im 
Teilung stehenden Kerne) der Spermatozyten besitzen eine sehr 
massige und sehr chromatinreiche Kern-Struktur, Diese besteht 
aus dicken Strängen, welche in ziemlich gleichen Abständen und 
im Ganzen in leicht gewundener Form angeordnet sind, so dass 
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ein solcher Kern eine gewisse Ähnlichkeit mit einem Knäuel- 
stadium der Teilung hat. Diese Stränge sind zu einer Stelle am 
Kernumfang dem Rabl’schen Polkern in der Weise orientiert, 
welche Rabl als allgemeines Gesetz für den ruhenden Kern sowie 
für die Knäuelstadien ermittelt hat.“ 

„Ich bemerke . . . dass für das Erkennen der Anordnung 
eine bestimmte Lage des Kernes erforderlich ist; wenn man ıhn 
dagegen in der senkrechten Richtung oder in schiefer vor sich 
hat, so machen die optischen @Querschnitte und Kreuzungen der 
Fäden den Eindruck eines gleichmässigen Netzwerkes mit ver- 
dickten Knotenpunkten, Bilder, die ich früher gezeichnet habe.“ 

„Die Knäuelform weicht von der der gewöhnlichen Mitose 
nur dadurch ab, dass die sehr feinen und eng gewundenen An- 
fangsstadien fehlen, welche bei Epithelien Bindesubstanzzellen 
und anderen stets vorkommen. Die rauhen Stränge des ruhenden 
Kernes glätten sich im Spirem aus und die feineren Zwischen- 
brücken scheinen zunächst zu schwinden oder werden doch un- 
deutlich. Mit dieser ersten Spirembildung tritt bereits die Längs- 
spaltung der Fäden auf. Ich hatte sie früher in diesem Stadium 
übersehen, und in der Tat fordert sie eine aufmerksame Unter- 
suchung, da wegen der kugeligen Form dieser Knäuel die vielen 
Deckungen und Verkürzungsbilder der Fäden recht hinderlich 
sind, sodann auch deshalb, weil die Spalthälften hier sehr bald 
und sehr unregelmässig voneinander abrücken, so dass dann nach- 
her der Parallelismus nicht mehr überall hervortritt (!!). Nament- 
lich in den Anfangsstadien muss man sich günstig liegende Kerne 
suchen, um die Spaltung deutlich zu sehen. Nach Durchsicht eines 
sehr grossen Materials kann ich es aber als ganz sicher hin- 
stellen, dass in diesem Stadium die Längsspaltung abläuft und 
auch die völlige Längstrennung der Schwesterfäden (das heisst, 
ihre Entfernung voneinander) schon vollzogen wird, dies letztere 
im Gegensatz zu der gewöhnlichen Mitose, bei welcher bekannt- 
lich diese völlige Längstrennung erst im Stadium der Metakinese 
abläuft und die Halbfäden dann sofort nach verschiedenen Seiten 
des Äquators separiert werden.“ 

„Dabei tritt gerade wie bei der gewöhnlichen Kernteilung 
bald eine Verdickung und zugleich Verkürzung der Fäden ein. 
Die Knäuel haben in diesem Stadium und auch schon im vor- 
hergehenden ... . . eine sonderbare Disposition dergestalt, dass 
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nach der einen Seite zu die Windungen sich dieht geschlängelt 
zusammenhäufen, auf der entgegengesetzten mit graderem Ver- 
lauf und in ziemlich gleichem Abstand über den Kernumfang 
ziehen, während das Innere des Kerns nur von wenigen Zügen 
durchsetzt ist. Das Rablsche Polfeld, das sich bei geeignet 
liegenden Kernen gut sehen lässt, liegt nicht ganz genau oppo- 
niert mit jener Stelle der dichten Windungen; um bestimmte 
Lagebeziehungen der Fäden zu diesem zu ermitteln, ist die An- 
ordnung hier allzu verwickelt.“ 

„Freie Enden der Fäden sind in diesen Stadien mit Sicher- 
heit nur selten zu finden und existieren auch wohl meistens nicht 
mehr, wie sich auch aus den folgenden Stadien ergeben wird.“ 

„Die Zahl der ursprünglichen „primären“ Segmente beträgt 
zwölf, ist also nur halb so gross wie bei Zellen anderer Gewebe 
von Salamandra. ..... In den Knäueln ist ein Zählen nicht 
möglich.“ 

Nach meinen Befunden an Salamandra deute ich auch die 
Flemmingschen Bilder so, dass die bivalenten Elemente, die 
durch den sehr frühen Längsspalt entstehen sollen, dem Diplotän 
entsprechen und dass ‚hier einer der deutlichsten Fälle von 
Amphimetasyndese vorliegt, da hier die nahe Lagerung, die zur 
Auffassung der Parasyndese führt, fortfällt. 

Bei Plethodon und Desmognathus findet Montgomery 
(1903) ebenso wie er es 1900 bei Peripatus zuerst beschrieben 
hat, in der frühen Prophase der Spermatozytenmitose eine redu- 
zierte Zahl von Elementen, schleifenförmigen Chromosomen, deren 
Schleifen aus zwei end-to-end verklebten univalenten Chromo- 
somen (Telosynapsis) bestehen. Später erfolgt die Verklebung 
zum Ring. Also auch diese Beschreibung enthält die Amphimeta- 
syndese. 
Montgomery sagt: „Hence in the typical chromosome of 
the ring-form, the space enclosed by the chromosome is the space 
between to univalent chromosomes and has nothing to do with 
the longitudinal split.“ Dieser Vorgang macht die Faltung nötig, 
die auch z. B. von Kemnitz bei Brachycoelium beschreibt. Es 
entspricht auch meinen Beobachtungen, dass der Zusammenschluss 
nicht an beiden Enden gleichzeitig zu erfolgen braucht. Entgegen 
Montgomery haben Janssens und Dumez bei Plethodon 
Parasyndesee und zwei Längsteilungen beschrieben, ebenso 


126 Fritz Levy: 


Janssens bei Batrachoseps und Alytes. Auch Champy spricht 
sich gegen die Metasyndese aus, freilich ohne sich in irgend 
einem positiven Sinne zu äussern. 

End-to-end-Verklebung, die also auch zumeist Amphimeta- 
syndese ist, ausserhalb der Amphibien beschrieben u.a. Stevens 
(1903) bei Sagitta, Gross (1904, 1906) bei Syromastes 
und Pyrrhoeorris, Dublin (1905) bei Pedicellina, Foot und 
Strobell (1905) bei Allolobophora, Montgomery (1905) bei 
Lycosa, von Kemnitz (1913) bei Brachycoelium, Wasser- 
mann (1913) bei Zoogonus mirus. Letzterer lehnt die 
Faltung ab. : 

Die durch die Arbeiten von Rückert (1892), Fick (1893), 
Born (1893) vorbereitete Ansicht von der Parasyndese wurde 
zuerst von v. Winiwarter (1900) ausführlich entwickelt und 
von Schreiners (1904 ff.) und der Löwener Schule (Gregoire, 
1905, Janssens, 1905 usw.) weitergeführt. Janssens be- 
schreibt die Parasyndese auch bei Alytes obstetricans. 

Die Gegensätze erscheinen durchaus nicht unüberbrückbar. 
Ich bestreite die Notwendigkeit und das Vorkommen der Fusion 
der beiden Diplotänfäden, selbst, wenn sie sich stark nähern und 
mehr oder minder parallel liegen. Fällt das Hindernis fort, das 
durch diese Annahme und nur durch diese entsteht, so lassen 
sich auch die parasyndetisch erklärten Fälle zum grossen Teile 
zwanglos durch die Amphimetasyndese erklären und es erscheint 
gar nicht so seltsam, dass die Diplotänfäden bei derselben Tier- 
art verschieden weit genähert sind, so dass z. B. Stevens 
erklären konnte, dass bei Sagitta in der Ovogenese, Parasyndese 
und in der Spermatogenese Metasyndese statthat. 

Korschelt und Heider (1903) haben die nicht sehr 
glücklichen Bezeichnungen Präreduktion und Postreduk- 
tion eingeführt für Teilungen im ersten oder zweiten Teilungs- 
schritte. 

Häcker schlug (1892) die Bezeichnung „scheinbare 
Reduktion“ vor, die Rückert (1894) „Pseudoreduktion“ nannte, 
für die Bildung bivalenter Elemente in haploider Zahl. Durch 
die Verklebung zweier Chromosome oder ihr Aneinanderlagern 
tritt eine Pseudopräreduktion ein, denn jeder Ring ist bivalent. 
Die Ringe sind nur in haploider (Strassburger 1905), d. h. 
halber Zahl der ‚normalen Chromosome vorhanden. In der 
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heterotypischen Mitose (Textfigur 10) werden die Kopulanten 
getrennt, aus den Tetraden werden Dyaden, der Pseudoreduktion 
folgt die echte Reduktion, die heterotypische Mitose ist nach 
Farmers Bezeichnung eumeiotisch. Das Characteristicum der 
heterotypischen Mitose ist demnach die Trennung der Kopu- 
lanten, nicht aber der Spalthälften eines bivalenten Chromosoms, 
da wir ja das Voraufgehen einer parasyndetischen Verschmelzung 
mit folgender Längsspaltung ablehnen. Ich schliesse mich durch- 
aus der Ansicht von Bonnevie (1907) an, dass die hetero- 
typische Mitose nicht als Reifungscharakter anzusprechen ist, 
sondern bedingt wird durch die Art der Chromosomentrennung, 
dass sie also nicht Ursache, sondern Folge ist. 

Dass eine Reduktion stattgefunden hat, beweist deutlich 
Fig. 34, aus der hervorgeht, dass in 
der Spindel der zweiten Reifungsteilung 


N a 
nur die halbe Chromatinmasse enthalten N SI 
ist wie in der der ersten. Die zweite a b 
homöotypische Mitose ist anscheinend Fig. 15. 


eine Aequationsteilung, die ameiotisch Schema der beiden Reife- 
Se mis der Reduktion nichts zu. velungen (a) durchLane 
tun hat. Ginge die Verteilung so vor a ne 
ich, wie in Textig. 15b, so wäre es teilung. 
unsicher, ob die erste oder zweite 

Mitose eumeiotisch ist. 

Trotzdem ich bei Rana esculenta noch kein endgültiges 
Urteil hierüber abgeben könnte, habe ich mich mehr für die 
Auffassung a entschlossen, da ich in der Fig. 28 den schein- 
baren Querspalt sehe, dessen Bedeutung für die Reduktion ich 
oben bestritten habe. 

Fast alle Autoren nehmen an, dass die erste Reifungs- 
teilung reduktionell (eumeiotisch Farmer) ist, so: Gregoire 
(1905, 1910), Mare&chal (1904), Tretjakoff (1904), Berghs 
(1904), Bonnevie (1905), Lerat (1905), Stevens (1906), A. und 
K. E. Schreiner (1906), Schönfeld (1907), van Moll& (1907), 
van Hoof (1911) u. a. 

Bei der Beschreibung seines Primärtypus hält Gold- 
schmidt die zweite Reifeteilung für reduktionell. Es ist be- 
merkenswert, dass dieser Forscher hier von der Trennung ganzer 
Chromosome spricht. Wenn auch die Existenz des Primärtypus 
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etwas zweifelhaft erscheinen muss, nach den neueren Arbeiten 
über Geschlechtszellenreifung bei Trematoden, so liegt ent- 
schieden etwas Richtiges darin insofern, als Trennung ganzer 
Chromosome eine Tatsache ist, die vorkommt, freilich nicht in 
der zweiten, sondern in der ersten Reifungsteilung. 

Dass beide reduktionell seien, ähnlich also wie Weiss- 
mann es ursprünglich annahm, schreiben Wilcox und Tojama; 
auch die geistreiche Chiasmatypie Janssens gehört hierher. 
Ich glaube aber, dass sie nicht weiter führt, sondern eher das 
Verständnis erschwert, zumal sie auch mit dem geheimnisvollen 
Chromatinaustausch arbeitet. 

Da Meves (1907) annimmt, dass in der Prophase der 
ersten Reifungsteilung nur - Uhromosome gebildet werden, die 


entsprechend Brauers (1893) Angaben bei Branchipus und 
Ascaris zwei Längsteilungen durchmachen, ist es für ihn frag- 
lich, welche von beiden reduktionell ist. 

Ein etwas teleologisch anmutendes Bedenken gegen die 
Annahme, dass die erste eumeiotisch ist, hat Champy, wenn 
er sagt: „Si comme le veut, par exemple Gregoire (1905), 
la premiere mitose etait essentiellement differente de la deuxieme 
l’une etant heterotypique et l’autre homoeotypique, on ne com- 
prend plus ce que veut faire la deuxieme“! 

Hat es sich auch bei Rana esculenta nicht so schön zeigen 
lassen, wie bei anderen Betrachiern, und wie ich es z. B. bei 
Distomum turgidum gezeigt habe, dass die zweite eine Längs- 
teilung ähnlich der in der gewöhnlichen Körpermitose ist, können 
wir doch, glaube ich, zumal wenn man Bilder, wie Fig. 34 in 
Betracht zieht, mit Bestimmtheit sagen, dass hier vorliegt: 

Pseudopräreduktion mit Amphimetasyndese, 
eumeiotische, heterotypische erste Mitose, 
ameiotische, homoeotypische zweite Mitose. 

Die Amphimetasyndese wäre etwa in folgender Weise zu 
definieren: die aus der Telophase der letzten Sperma- 
togonien-Mitose hervortretenden Leptotän-Fäden 
treten zusammen im Diplotän, ihre zugewandten 
Enden verkleben durch achromatische Brücken, 
eine Kontraktion vührt zur. Bildung br valenmuen 
Chromosomenringe, Kreuze u.s.w.; während dieser 
Kontraktion kann ein Strepsitän auftreten. 
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Bestätigt sich die Richtigkeit dieser Deutung, so kommt 
ihr noch eine andere Bedeutung zu. Wir sehen, dass die biva- 
lenten Chromosomenkomplexe verschieden gross sind, und dass 
die Kopulanten spiegelbildlich gleich sind. Wir hätten dann einen 
Beweis für das Zusammentreten homologer väterlicher und 
mütterlicher Chromosomen, das schon Montgomery forderte. 

Da wir annehmen, dass die Verklebung durch achromatische 
Brücken erfolgt, bleibt für die Annahme vom Austausch von 
Chromomeren, Vererbungseinheiten usw. anscheinend kein Raum. 


3. Aum Heterochromosomenproblem. 


„Ein völlig sicherer Nachweis jener Chromosomenformen, 
die wir wegen ihres abweichenden Verhaltens als Heterochromo- 
somen bezeichnen, ist nur dann möglich, wenn es gelingt, die 
zusammenhängende Geschichte der Chromatinverhältnisse der be- 
treffenden Stadien, insbesondere auch die genaue Uhromosomen- 
zahl während derselben zu verfolgen“ (Gutherz, 1912). Für 
die meisten Insekten ist diese Forderung erfüllt; für andere 
Objekte, zumal für Vertebraten, stösst ihre Erfüllung aber auf 
grosse Schwierigkeiten. Gutherz sagt dann weiter: „Die ein- 
wandfreie Beobachtung einer Heterokinese darf auch bei nicht 
genau bekannter Gesamtchromosomenzahl als ausreichend für den 
Nachweis eines oder mehrerer Heterochromosomen gelten.“ 

In der Diakinese der Spermatozyten trafen wir einen 
nukleolusartigen Körper, der sich mit Biondi-Lösung blaugrün 
färbte, in der Mehrzahl der Zellen hart dem Kernrande anliegen. 
In früheren Stadien wurde er nicht aufgefunden. Es ist charakte- 
ristisch, dass er eine kompakte Masse darstellt (Fig. 27), im 
Gegensatz zu den ringfömigen Chromosomes a deux branches, 
ähnlich wie es Gutherz beim Heterochromosom des Menschen 
beschreibt. In der Metaphase der ersten Reifeteilung rückt der 
noch vollkommen kompakte Körper an einen Pol. Man trifft ihn 
auf diesem Wege in verschiedenen Stellungen an. So lange er 
der Äquatorialplatte anliegt, ist er nicht zu erkennen. Ist das 
Heterochromosom am Pol angelangt, so zeigt es bald Ein- 
schnürungen, die auf eine Teilung hindeuten. Diese frühe Teilung 
entspricht zeitlich der beim Frosch nicht wahrnehmbaren, bei 
Salamandra Alytes usw. aber bekannten „sekundären“ Längs- 
spaltung der Kopulanten. Bei der ersten Reifeteilung geht es in 
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eine Tochterzelle,. in der es anscheinend ohne irgend welche 
Besonderheiten (Heterokinese) durch Äquationsteilung auf beide 
Spermatiden verteilt wird. Erkennbar ist erst wieder, dass es ın 
der Telophase der zweiten Reifeteilung Spermatiden mit 12 und 
13 Chromosomen gibt. 

Seit Henking (1892) bei Pyrrhochorris apterus das erste 
Heterochromosom entdeckte, ist durch eine große Reihe von 
Arbeiten die Bedeutung dieser Gebilde immer weiter erkannt 
worden. Erst in den letzten Jahren sind solche Körper auch 
außerhalb der Arthropoden gefunden worden, so von Morrill 
(1910), bei Hemipteren, Gulick (1911), bei Nematoden, Guyer 
(1909) a) bei Meerschweinchen, (1909) b) beim Huhn, (1910) 
beim Menschen, von Winiwarter und Sainmont (1909) bei 
der Katze, Stevens (1911) beim Meerschweinchen, Jordan 
(1912) beim Opossum, Payne (1913) bei Gryllotalpa, Gutherz 
(1911) beim Menschen. 

Ich will hier keine kritische Uebersicht der verschiedenen 
Auffassungen geben, sondern nur zusammenstellen, was sich aus 
meinen Befunden für die Heterochromosomenlehre ergibt. Es sei 
nur noch erwähnt, daß Boveri und Wilson die Hetero- 
chromosomen „Geschlechtschromosomen“ genannt haben, 
da man das Bestehen einer Beziehung zwischen diesen Körpern 
und der Geschlechtsdifferenzierung sichergestellt hat. Man darf 
aber die Geschlechtschromosomen nicht als den geschlechts- 
bestimmenden Faktor bezeichnen, denn sie sind nur die 
zuerst morphologisch erkennbaren Zeugen einer 
stattgefundenen sexuellen Differenzierung. Daß 
diese Differenzierung ein vorgeordneter Faktor ist, ergeben die 
Arbeiten von Stevens (1912) über Phylloxera und Schleip 
(1912) über Angiostomum, aus denen hervorgeht, daß ein noch 
unbekannter Faktor die Ausstoßung bezw. die Degeneration eines 
Heterochromosoms verursacht. Durch diese wird bei hermaphro- 
ditischen bezw. parthenogenesierenden Tierformen die sexuelle 
Differenzierung der eingeschlechtlichen Formen hervorgerufen. 

Mit welchem Typus von Heterochromosomen wir es hier zu 
tun haben, kann erst eine spätere Arbeit, die die Ovogenese 
behandeln wird, entscheiden. Diese Feststellung wird auch wichtig 
sein, um zu einer etwaigen Mendel-Vererbung des Geschlechtes 
Stellung nehmen zu können. 
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Auf zwei Forderungen muß aber zum Schluß hingewiesen 

werden: 

1. Man darf nicht, wie es jetzt in so vielen Arbeiten 
geschieht, Heterochromosomenbefunde aufbauen auf 
Material, das nur mit Eisenhaematoxylin gefärbt ist, 
denn dieses färbt auch alle Nucleolen, Plasmosomen 
usw. tiefschwarz. 

2. Es ist zu beachten, dass während der Metaphase der 
ersten Reifungsteilung heterokinetische Wanderungen der 
Heterochromosome polwärts stattfinden können, bevor 
die anderen Chromosomenkomplexe sich getrennt haben! 
So erklärt es sich, dass man nicht in allen Spindeln das 
Heterochromosom in schematischer Klarheit findet. 
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Erklärung der Abbildungen auf Tafel III-V. 


Fig. 1. Archispermatozyte mit 2 Follikelzellen, 2 Nukleolen im unregel- 

mässig gestalteten Kern. Präparat 3125. Carnoy. Delafield, Eosin. 

Archispermatozyte mit 5 Follikelzellen, 1 Nukleolus im Kern. 

Präparat 4052, Carnoy, Biondi. 

Fig. 3. Spermatozyste nach der letzten Spermatogonienmitose (junge 
Spermatozyten) Präparat 3137. Zenker, Biondi. 
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4. Spermatozyste mit in Teilung stehenden Spermatogonien. Links 
eine Archispermatozyte. Präparat 3139. Zenker, Cajal. 

5. Spermatozyste, 3 Spermatogonien in Prophase. Präparat 3165. 
Flemming, Saffranin gentiana violett. 

6. Degenerierte Archispermatozyte mit Riesenkern „Urei“. Präparat 
3124. Carnoy, Eisenhämatoxylin, Bleu de Lyon. 

7. Degenerierte Archispermatozyte mit 2 Kernen. Präparat 3124. 
Carnoy, Eisenhämatoxylin, Bleu de Lyon. 

8. Archispermatozyte mit 6-poliger Mitose und Pseudotetraden. 
Präparat 3161. Flemming, Kupferhämatoxylin. 

9. Archispermatozytenmitose. Präparat 3124. Carnoy, Eisenhäma- 
toxylin, Bleu de Lyon. 


. 10. Archispermatozytenmitose, Äquatorialplatte. Präparat 3121, Carnoy, 


Saffranin, Lichtgrün. 


. 11. Spermatogonienmitose. Präparat 3125. Carnoy, Delafield, Eosin. 
. 12. Dieselbe von Rana esculenta var. Lessonae. Präparat 3251. 


Hermann, Saffranin, Lichtgrün. 


. 13. Spermatogonie. Präparat 3121. Carnoy, Saffranin Lichtgrün. 
. 14. Spermatozyten im Wachstumsstadium. Präparat 3137. Zenker, 


Biondi. 


. 15. Leptotän. Präparat 3137. Zenker, Biondi. 
. 16. Dasselbe, von var. Lessonae Übergang zum Diplotän. Präparat 


3251. Hermann, Saffranin, Lichtgrün. 


. 17. Diplotän. Präparat 3125. Carnoy, Delafield, Eosin. 
. 18. Bukettstadium, z. T. verklumpt „Synapsis“. Präparat 3125. Carnoy, 


Delafield, Eosin. 


. 19. „Synapsis“. Starke Verklumpung, als Zentrum ein Nukleolus sicht- 


bar. Var. Lessonae. Präparat 4706. Carnoy, Biondi. 


. 20. Bukettstadium. Präparat 3125. Carnoy, Delafield, Eosin. 
. 21—23. Amphitän. Die 3 Figuren stellen dieselbe Zelle dar bei 3 ver- 


schiedenen, immer um 1 „ gegen die vorhergehende gehobenen Ein- 
stellung der Mikrometerschraube. Deutliche Amphimetasyndese. 
Präparat 4104. Bouin, Böhmers Hämatoxylin, Orange G. Vergl. 
auch Textfig. 4. 


. 24—25. Dasselbe, Einstellungen um 2,5 « verschieden. Var. Lessonae, 


Präparat 3251. Hermann, Saffranin, Lichtgrün. 


. 26. Späteres Kontraktionsstadium. Var. Lessonae Präparat 3257. 


Hermann, Saffranin, Lichtgrün. 


. 27. Tetraden in Diakinese. Präparat 3121. Carnoy, Saffranin, Lichtgrün. 
. 28. Die Tetraden ordnen sich zur Metaphase. Präparat 3169. Flemming, 


Kupferhämatoxylin. 


. 29. Metaphase der ersten Reifungsteilung. Präparat 3127. Carnoy, 


Eisenhämatoxylin, Fuchsin S. 


. 90. Dasselbe, etwas späteres Stadium. Präparat 3126. Carnoy, 


Saffranin, Lichtgrün. 


. 31. Anaphase, Präparat 3137, Zenker, Cajal. 
. 32. Beendete Anaphase. Präparat 3126. Carnoy, Saffranin, Lichterün. 
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Beginnende Telophase, in der oberen Zelle ist die Teilung des 
Öentrosoms sichtbar. Präparat 3165. Flemming, Kupferhämatoxylin, 
Metaphasen der ersten und zweiten Reifeteilung. Die Zellen lagen 
im Präparate so nebeneinander wie in der Zeichnung. Die links 
liegende Zelle zeigt ein Heterochromosom auf der Wanderung zum 
unteren Pol und an beiden Polen die Teilung der Centrosomen. 
Es ist deutlich sichtbar, dass die erste Teilung reduktionell ist. 
Var. Lessonae. Präparat 4706. Carnoy, Biondi. 

Späte Metaphase der zweiten Reifeteilung. Präparat 3125. Carnoy, 
Delafield, Eosin. 

Metaphase der zweiten Reifeteilung. Präparat 3194. Carnoy, 
Haemalaun, Lichtgrün. - 

Dasselbe, Blick auf die Äquatorialplatte. Präparat 3164. Flemming, 
Kupferhämatoxylin. 

Telophase der zweiten Reifeteilung. Präparat 3169. Flemmine, 
Kupferhämatoxylin. 

Dasselbe. Präparat 3132. Zenker, Cajal. 

Telophasische Chromosomengruppe nach der zweiten Reifeteilung. 
Präparat 3169. Flemming, Kupferhämatoxylin. 

Dasselbe. Präparat 3122. Carnoy, Saffranin, Lichtgrün. 
Dasselbe. Präparat 3137. Zenker, Biondi. 

Spermide. Präparat 4706. Carnoy, Biondi. 

Spermatozoon. Präparat 4706. Carnoy, Biondi. 


Mikrophotographien. 


Archispermatozyte mit nierenförmigem Kern. Präparat 3125. Carnoy, 
Delafield, Eosin. 
Archispermatozyte mit rundem Kern. Präparat 3125. Carnoy, 
Delafield, Eosin. 

Archispermatozyte mit 6-poliger Mitose und Pseudotetraden. Die- 
selbe Zelle wie Zeichnung 8. Präparat 3161. Flemming, Kupfer- 
hämatoxylin. _ 

Archispermatozyte mit multipolarer Mitose, Doppelstäbchen. 
Präparat 3161. Flemming, Kupferhämatoxylin. 
Archispermatozytenmitose. Präparat 3744. Flemming, Eisenhäma- 
toxylin, Bleue de Lyon. 

Spermatozyste mit in Teilung stehenden Spermatogonien. Präparat 
3137. Zenker, Cajal. 

Äquatorialplatte einer Spermatogonienmitose. Präparat 3139. 
Zenker, Cajal. 

Diplotän mit deutlich sichtlichem Nukleolus. Präparat 4706. 
Carnoy, Biondi. 

Leptotän. Präparat 3169. Flemming, Kupferhämatoxylin. 
Bukettstadium. Var. Lessonae. Dieselbe Zelle wie Fig. 24—25 
Präparat 3251. Hermann, Saffranin, Lichtgrün. 
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Tetraden. Präparat 4041. Flemming, Kupferhämatoxylin. 
Metaphase der ersten Reifeteilung. Präparat 3125. Carnoy, 
Delafield, Eosin. 

Dasselbe. Präparat 3162. Flemming, Kupferhämatoxylin. 
Metaphase der zweiten Reifeteilung. Präparat 3194. Carnoy, 
Haemalaun, Lichtgrün. 

Telophase der zweiten Reifeteilunge. Präparat 3169. Flemming, 
Kupferhämatoxylin. 


Alle Figuren sind von Fräulein Anna Keibel (Berlin) mit Zeiss 
Apochromatimmersion 2 mm N. A. 1,30 und Kompensationsokular 8 bei einem 
Tukbusauszug T = 160 mm mit Hilfe des Abbeschen Zeichenapparates in 
Höhe des Objekttisches entworfen. Die Vergrösserung ist etwa 1350fach. 
Die Photographien habe ich mit derselben Optik mit Quecksilber- 
'bogenlicht photographiert. Nur Fig. 6 ist mit Okular 4 aufgenommen worden. 
Die Vergrösserung ist bei Fig. 6° 500fach, bei allen anderen 1000fach. 


Ri: Archiv £ mikroskop. Anatomie Bd. IXXXVI Abt]. Taf. 


1 Werner uWinter Frankfurt 377. 


Archiv £ mikroskop. Anatomie Bd.LXXVT. AbLY. Taf ı. 


) DS 


L 


A.Dauchedel. Werner u. Winter Frankture=M. 


- 


Archiv Emikroskop. Anatomie Bd. LXXXVI, Abt.ll. 


Ve 


Fritz Zevv Anna kzıbe. 7r2. 


Taf. 


Werner u.Winter. Frankfurt”M. 


- 


2 


x I 
\ 
* 
£ F- 
5 = e 
> 
. 
: z I = 
\ % . 
: - Je u 
en « A F _ 
rs 


- ee « x 
= I 
> fe R 
> 3 Br fi 
2. © = . ji S = 
a Ze 
Di Ber > 
= 2 S ER > 
ir Bar En x 
5 = BE E 


Archiv £-mikroskop. Anatomie Ba. LXXXVI, AbEN. 


34 


4 


39 


r 


Irilz Levy, Anna Keibel gez 


Taf IV. 


36 97 38 


44 


#2 43 i 
13 


0:1 


Werner u. Winter, Frankfurt” M. 


Archiv Lmikroskop. Anatomie BA.LXXXVL Abt.H. 


Vergr: 1001 


tz Levy phot. 


Ba 


Ta£ßV. 


ter Erankfart”M. 


Archiv Kmikroskop. Anatomie BALNXXUZ, Abt.d. 
Taßv. 


[7 Verg1. 1000: 1, Fia.6 500:1 
Werner u. Winter. Fraziklurt®M. 


Fritz Levy phok, 


ION LIBRARIES 


III 


SMITHSONIAN I STITUT 


In! 


I) 


3 9088 01470 3417 


